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En forêt boréale, l’azote est le principal élément limitant la production primaire. Les principaux apports 
d’azote se font par la fixation biologique d’azote (FBA) réalisée par des cyanobactéries associées aux 
mousses. La FBA est limitée dans beaucoup d’écosystèmes par la disponibilité des nutriments 
indispensables à son fonctionnement (P, Mo, Fe). L’importance de la limitation de la FBA par les 
nutriments en forêt boréale ainsi que les paramètres permettant de prédire ces limitations sont encore mal 
connus.  
Cette étude vise à (i) mieux caractériser les nutriments présents dans les mousses, leurs origines 
(atmosphère versus sol) ainsi que leurs variations au cours de la saison de croissance et entre espèces de 
mousses, (ii) évaluer de manière plus systématique la limitation de la FBA par P, Mo et explorer la 
limitation potentielle par Fe et S et (iii) évaluer si la composition élémentaire des mousses permet de 
prédire la limitation de la FBA par les nutriments. 
Pour cela, j’ai caractérisé le contenu élémentaire de deux espèces de mousses, la FBA ainsi que la réponse 
de la FBA à des ajouts de nutriment sur ces deux espèces de mousses majoritairement présentes le long 
d’un transect sud / nord de 1000 km, partant des rives du St-Laurent jusqu’au Lac Albanel. Nous avons 
ainsi montré que les mousses de la forêt boréale québécoises sont pauvres en métaux et riches en P par 
rapport au reste du sol. Ces résultats pourraient expliquer pourquoi la FBA est limitée par les métaux 
(Mo) mais pas par le P en milieu boréal. Nous avons pu mettre en évidence que la litière est la source 
majeure de nutriments pour les mousses dans les milieux peu anthropisées et que les dépositions 
atmosphériques n’ont qu’une influence mineure sur la composition élémentaire des mousses. Une 
augmentation des dépositions atmosphériques pourrait ainsi influencer la FBA et ces limitations. Nous 
avons observé un gradient dans les contenus en nutriments entre le sud et le nord de la forêt boréale du 
Québec, mais également des variations significatives dans le contenu total en Mo et en P au cours de la 
saison de croissance. Cependant, ces variations ne semblent pas être corrélées aux variations de la FBA 
ni à sa réponse aux ajouts de nutriments (Mo, P).  
Nous avons confirmé que la FBA est limitée par le Mo mais pas par le P et que cette limitation est variable 
au cours de la saison et selon l’espèce de mousse. En effet, la limitation en Mo de la FBA n’a été observée 
que chez l’espèce Pleurozium schreiberi et en fin de saison de croissance. Nous avons également 
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confirmé la présence d’une valeur seuil de déposition d’azote au-dessus de laquelle la FBA est inhibée. 
Finalement, aucune limitation de la FBA par le Fe et le S n’a été observé.  
 
Ces résultats montrent que la concentration totale en nutriments est un mauvais prédicateur de la 
limitation de la FBA. Une caractérisation plus poussée de la biodisponibilité des nutriments d’intérêt pour 
les cyanobactéries fixatrice d’azote habitants les mousses permettrait une prédiction plus efficace. Un tel 
outil serait important afin de mieux prédire l’impact des changements atmosphériques sur la FBA 
réalisées dans les mousses en forêt boréale. Les résultats montrant une contribution importante de la litière 
à la composition élémentaires des mousses invitent à mieux comprendre comment sont faits les transferts 
de nutriments entre les mousses et la litière.  
 
Mots clés : fixation biologique d’azote, molybdène, phosphore, limitations, forêt boréale, Pleurozium 
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La forêt boréale couvre 11% des terres émergées sur Terre et représente 30% des forêts mondiales (Bonan 
& Shugart, 1989). Au Québec, la forêt boréale est exploitée pour le bois et le tourisme et son exploitation 
a contribué à 2% du PIB en 2016 (Ministère des forêts, de la faune et des parcs du Québec, 2017). La 
forêt boréale est également un puit de carbone important; ses sols, très riches, en matières organiques 
contiennent plus de 28 Pg de carbone et participent au stockage du carbone atmosphérique (Kurz et al., 
2013). Le principal élément limitant de la production primaire à l’échelle de la forêt boréale est l’azote 
(Vitousek & Howarth, 1991; Hobbie et al., 2002; Wang et al., 2010). Bien que les sols boréaux soient 
riches en azote, il est peu biodisponible car il est présent sous des formes organiques difficilement 
accessibles aux organismes ou relié à des acides humiques (DeLuca et al., 2002b; Lupi et al., 2013). La 
production primaire est donc fortement dépendante des entrées de nouvel azote dans les sols. 
Les deux sources de nouvel azote en milieu boréal sont les dépositions atmosphériques et la fixation 
biologique d’azote (FBA) (Galloway et al., 2004). Actuellement, les dépositions d’azote atmosphériques 
sont moins abondantes en milieu boréal que dans d’autres écosystèmes (Galloway et al., 2004; Dentener 
et al., 2006; Gundale et al., 2011) et au Québec, elles diminuent vers le nord (Houle et al., 2015). C’est 
alors que la FBA devient majoritaire et est reconnue comme une source majeure de nouvel azote en forêt 
boréale (DeLuca et al., 2002b). Depuis plusieurs années, une augmentation des dépositions d’azote a été 
observée (Vitousek et al., 1997; Lamarque et al., 2005; Galloway et al., 2008; Gruber & Galloway, 2008). 
Cette augmentation liée aux activités anthropiques a tendance à se stabiliser en Amérique du nord, mais 
l’augmentation des précipitations et le développement de l’exploitation des Territoires du nord prévu par 
le Plan Nord1 pourraient entrainer une variation de la répartition des dépositions azotées et notamment 
une augmentation de ces dépositions dans les zones à plus hautes latitudes. 
La FBA est un processus réalisé par des microorganismes, qui consiste à transformer du diazote (N2) en 
ammoniac (NH3). Cette réaction très coûteuse en énergie n’a lieu que lorsque que l’azote (N) est peu 
biodisponible (Howard & Rees, 2006). En milieu boréal, cette réaction est réalisée majoritairement par 
des cyanobactéries en association avec des mousses (DeLuca et al., 2002b). Cette réaction est catalysée 
par la nitrogénase (Nase) qui, pour fonctionner, a besoin de la présence de métaux : molybdène (Mo), 
vanadium (V), fer (Fe) et de phosphore (P) (Eady, 1996). La littérature rapporte que, dans les écosystèmes 
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de haute latitude, la FBA peut être limitée par la disponibilité du P (Zackrisson et al., 2009) et du 
molybdène (Mo) (Silvester, 1989; Jean et al., 2013; Rousk et al., 2016). Cependant les résultats d’ajouts 
de P et Mo sont souvent variables d’une étude à l’autre ou encore spatialement et temporellement au sein 
d’une même étude. Ainsi, certaines études rapportent que l’ajout de P pourrait stimuler (Zackrisson et al., 
2009) la FBA dans les mousses, mais la revue de Dynarski & Houlton, (2018) indique que les ajouts de 
P sur les mousses de la forêt boréale n’ont, en général, pas d’effet sur la FBA. Les études de Rousk et al., 
(2017) ont montré que le Mo et le P peuvent être co-limitants : le Mo limitant la FBA au début de la 
saison de croissance, le P devenant l’élément le plus limitant plus tard dans la saison . Des effets positifs 
de l’ajout de fer sur la FBA ont été observés en milieu tropical (Winbourne et al., 2017). Considérant les 
besoins importants en Fe pour produire la Nase cette limitation pourrait exister en milieu boréal où les 
sols sont pauvres en fer (Duchaufour et al., 1997), mais n’a jamais été évaluée. Enfin, le soufre (S) 
pourrait également être un élément limitant de la FBA (Anderson & Spencer, 1949). C’est un élément 
essentiel du cofacteur de la Nase, et l’article de Warshan et al., (2017) a montré une forte activation de 
gènes du métabolisme du S par des cyanobactéries en association avec des mousses. 
Bien que la disponibilité de ces éléments (P, Mo, Fe, S) joue un rôle important dans le contrôle de 
l’activité de la Nase dans les mousses, notre capacité à prédire la limitation de la FBA par ces derniers 
est très limitée. Ceci résulte de notre compréhension encore restreinte du cycle de ces nutriments dans les 
mousses. Les nutriments présents dans les mousses sont surtout étudiés dans le contexte du biomonitoring 
(Steinnes, 1995; Berg & Steinnes, 1997). Dans ce contexte, peu d’études sont faites sur des sites peu 
exposés aux dépositions d’origine anthropique, ou s’intéressent aux métaux indispensables à la FBA en 
milieu boréal (Bindler et al., 1999; Reimann et al., 2018). Même si la distribution et la dynamique du Mo 
commencent à être connus en milieu tempéré, ce n’est pas le cas en milieu boréal. Pour le phosphore, il 
existe quelques études (Schoenau et al., 1989) sur la distribution et le cycle du P dans les sols de la forêt 
boréale (Chapin et al., 1987).  
Afin de mieux comprendre et de permettre une meilleure prédiction de la limitation de la FBA en Mo et 
en P notamment, en forêt boréale, il est important d’améliorer nos connaissances sur la distribution et 
l’origine des nutriments essentiels au fonctionnement de la Nase, en particulier dans les mousses.  
Objectifs et hypothèses de recherche : 
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Le premier objectif de ce mémoire sera de caractériser la distribution spatiale et temporelle des contenus 
en P et en métaux, en particulier des métaux cofacteurs de la Nase (Fe, Mo, et V), dans des profils de sols 
de la forêt boréale afin d’évaluer si les mousses sont prédisposées à la limitation de la FBA par le P et les 
métaux. 
Le second objectif visera à faire l’état des lieux de la FBA et de ses limitations en milieu boréal québécois. 
Pour mon premier objectif, je testerai 6 hypothèses. La première hypothèse est que les mousses sont un 
compartiment du sol pauvre en nutriments indispensables à la FBA (métaux et P). Cette faible abondance 
de nutriments indispensables à la FBA expliquerait les limitations, notamment en Mo, rapportées dans la 
littérature. La deuxième hypothèse est que les dépositions atmosphériques sont la source principale de 
métaux et de P pour les mousses. En milieu tempéré et tropical, la FBA est plutôt localisée dans les 
horizons supérieurs du sol dont la litière. Kuzyakov & Domanski, (2000) ont démontré que la source 
majoritaire de nutriments pour les fixateurs présents dans les couches supérieures des sols est la litière. 
En forêt de conifères, les aiguilles sont rapidement enfouies dans les mousses et se retrouvent dans 
l’horizon organique où elles sont dégradées (Frego & Carleton, 1995). Les mousses ne possèdent pas de 
système racinaire leur permettant d’aller récupérer facilement leurs nutriments dans le sol (Smodiš et al., 
2004). De plus, les mousses sont utilisées dans de nombreuses études comme bioindicateurs de la 
déposition de pollutions atmosphériques (Steinnes, 1995; Meyer et al., 2017). Ceci suggère que la 
déposition atmosphérique pourrait être une source principale de nutriments pour les mousses en milieux 
peu ou non anthropisés. Ma troisième hypothèse est que le contenu en métaux et P des mousses va varier 
selon le gradient de dépositions atmosphériques et que les mousses les plus au nord contiendront moins 
de métaux que les mousses les plus au sud. Cette hypothèse repose sur les observations récentes d’un 
gradient important de dépositions rapporté par Darnajoux et al., (2015) chez d’autres cryptogames 
(cyanolichens) boréaux. Les dépositions en métaux et en P décroissent de manière très rapide avec la 
latitude. Ma quatrième hypothèse est qu’il existe une variation saisonnière du contenu en métaux des 
mousses. Une variation temporelle des limitations de la FBA par le Mo a été observée au cours de la 
saison de croissance de la végétation (Jean et al., 2013; Darnajoux et al., 2014; Rousk et al., 2016). 
Actuellement l’origine des variations temporelles des limitations est hypothétique et est attribuée à des 
variations dans le contenu en nutriments des mousses. En considérant que les quantités de métaux 
contenus dans les mousses sont dépendantes des apports atmosphériques et de la croissance de la mousse, 
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et que les dépositions atmosphériques varient au cours de la saison (Couto et al., 2003), nous pouvons 
supposer que les quantités de métaux présents dans la mousses, et donc les limitations potentielles, varient 
au cours d’une saison de croissance. Ma cinquième hypothèse est qu’il existe une différence significative 
entre le contenu en métaux et P des espèces de mousses Pleurozium schreiberi et Ptilium crista castrensis. 
Il existe une différence de FBA entre ces deux espèces et elle pourrait être liée à une différence de contenu 
en métaux et P. Ma sixième et dernière hypothèse pour cet objectif est que les quantitésde N apportées 
auxles plantes n’a que peu d’influence sur les concentrations en métaux dans les mousses. Wichard et 
al., (2009) ont proposé l’existence d’un mutualisme entre les arbres et les fixateurs d’azote du sol pour 
l’échange de micronutriments et de N. Lors de carence en N, le Mo présent dans les sols serait capté par 
les arbres et redistribué aux fixateurs à la surface du sol par l’intermédiaire de leur litière afin de stimuler 
la FBA. En échange, la stimulation de la FBA permettrait d’accroitre la disponibilité de N pour les arbres. 
Cependant, ce modèle de mutualisme entre les fixateurs d’azote et les arbres, établi par des études en 
milieux tropical et tempéré, est peu probable en forêt boréale. Contrairement aux forêts tempérées et 
tropicales où la FBA est très active dans la litière, la mousse est le principal site de FBA en forêt boréale. 
Comme décrit plus haut, la litière n’aurait que peu d’interactions avec la mousse, ce qui limiterait l’apport 
de nutriments aux mousses par les mécanismes de transfert via la litière. De plus, en milieu boréal, la 
mousse et les arbres sont en compétition pour l’acquisition d’azote (Gundale et al., 2011), ce qui renforce 
l’idée que l’arbre a peu de bénéfices à stimuler la FBA dans les mousses en leur transférant plus ou moins 
de nutriments. 
Pour mon deuxième objectif je testerai 4 hypothèses. Ma première hypothèse est que la FBA est plus 
importante au nord qu’au sud. Les dépositions atmosphériques en azote étant plus importantes au sud 
qu’au nord, les organismes fixateurs seront moins limités par l’azote et auront moins de nécessité à fixer 
l’azote pour subvenir à leurs besoins. Ma deuxième hypothèse est que la FBA est plus limitée en Mo et P 
au nord qu’au sud, les dépositions en métaux étant plus importantes au sud qu’au nord. Ma troisième 
hypothèse que le fer est un élément limitant la FBA en milieu boréal, au vu des besoins importants en Fe 
de la Nase et de la pauvreté en Fe des sols boréaux. Ma quatrième hypothèse est que le soufre est un 





Importance de la recherche 
En apprendre davantage sur la distribution, l’origine et les variations des quantités de nutriments (Mo et 
P) présents dans les différents compartiments de la forêt boréale, et principalement dans les mousses, est 
important pour comprendre pourquoi et dans quel contexte la FBA est limitée par ces nutriments au 
niveau des mousses. Une meilleure compréhension de l’origine de ces limitations dans le contexte 
climatique et atmosphérique actuel pourrait permettre de meilleures prédictions de l’évolution de ces 
phénomènes avec les changements climatiques et atmosphériques à venir. Actuellement, seules les 
dépositions atmosphériques en azote, les températures et les précipitations entrent en compte comme 
facteurs de régulation de la FBA dans les modèles existants (Cleveland et al., 1999). La FBA étant la 
principale source d’azote en milieu boréal, il est nécessaire de comprendre son évolution future avec les 
changements prévus, afin de pouvoir affiner les modèles déjà existants sur la réponse de la forêt boréale 
aux changements climatiques et atmosphériques (Vissault, 2016), d’envisager l’avenir de la forêt boréale 




CHAPITRE 1 NOTIONS THEORIQUES 
 
1.1. La forêt boréale 
1.1.1. Localisation 
La forêt boréale couvre 11 % des terres émergées sur Terre. Elle est située aux hautes latitudes proches 
du cercle polaire et s’étend sur une partie du Canada, de la Russie, de l’Alaska et les pays d’Europe du 
Nord (Finlande, Suède et Norvège) (Figure 1). 
 
Figure 1 : Localisation de la forêt boréale2. 
 
1.1.2. Végétation 
La végétation de la forêt boréale est dominée par des conifères tels que des épinettes noires et blanches, 
pins, sapins ou mélèzes, mais elle comporte également quelques espèces de feuillus, principalement des 
peupliers et des bouleaux blancs, et d’arbustes (Brandt et al., 2013). 
Les lichens et les bryophytes ont également une place importante dans ces forêts (DeLuca et al., 2002a; 
Rousk et al., 2013a). Dans les forêts boréales scandinaves, ces derniers occupent 60 à 80% de la superficie 
des sols (DeLuca et al., 2002a,b), contribuent de 20 à 50% de la production primaire nette du milieu 
(Turetsky, 2003; Turetsky et al., 2012) et sont un habitat privilégié pour de nombreuses communautés de 




Les sols de la forêt boréale sont des sols riches en carbone (30% du carbone organique terrestre) (DeLuca 
& Boisvenue, 2012), mais également en azote (Chapin et al., 1980). Ces sols sont majoritairement de 
l’ordre des podzols (Soil Classification working group, 1998). Ils ont un pH acide (4.0 à 5.0), cette 
caractéristique a notamment un rôle important dans la dynamique des métaux et la composition des 
communautés de micro-organismes présents. Ces sols podzolisés comportent 3 horizons principaux : un 
horizon organique de surface composé des sous-horizons L, F et H, ou mor, épais, un horizon éluvial 
« Ae », et un horizon Bf, Bh ou Bhf riche en matière organique (Figure 2) et en sesquioxydes (Soil 
Classification working group, 1998). 
 
 
Figure 2 : Coupe d’un podzol3. 
 
1.1.4. Effet du changement climatique sur la forêt boréale 
Il est reconnu qu’au cours des 100 prochaines années la Terre va subir un changement climatique global 
(IPCC, 2013) et que la forêt boréale va subir de grandes modifications telles qu’une augmentation des 
températures (+3 à +11°C) et des précipitations (+30%) (Logan et al., 2011). 
Ces modifications vont affecter la production primaire de la forêt, cependant leur impact sur les cycles 
biogéochimiques des nutriments (carbone, azote) est difficile à prédire (Wieder et al., 2015). Deux 
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hypothèses sont énoncées dans la littérature. La première propose que l’augmentation des températures 
et des concentrations atmosphériques en CO2 pourrait stimuler l’activité photosynthétique des plantes 
(Thornley & Cannell, 2001), ce qui entrainerait une plus grande consommation de CO2 atmosphérique et 
un stockage de ce carbone par les végétaux. Cependant, l’augmentation des températures pourrait avoir 
un impact sur la dégradation de la matière organique des sols en favorisant l’activité enzymatique des 
décomposeurs qui y sont présents (Davidson & Janssens, 2006). L’augmentation de la respiration des 
sols va entrainer la libération de carbone sous forme de CO2 ou de CH4 dans l’atmosphère et pourrait 
entrainer une rétroaction positive sur les concentration en carbone atmosphérique et le changement 
climatique global (Goulden et al., 1998). 
La deuxième hypothèse concerne la limitation de la productivité primaire par les nutriments, et en 
particulier l’azote. L’augmentation de la productivité primaire va augmenter les besoins en nutriments. 
L’azote nécessaire va pouvoir être fourni par la fixation d’azote. D’autant plus que l’activité de certains 
fixateurs d’azote est favorisée par l’augmentation des températures (Houlton et al., 2008), mais également 
par la dégradation de la matière organique des sols à laquelle l’azote est lié (Davidson & Janssens, 2006; 
Campbell et al., 2009; D’Orangeville et al., 2014), l’activité des organismes et micro-organismes 
décomposeurs étant stimulée par l’augmentation des températures. Cependant, même si la fixation 
d’azote est favorisée par l’augmentation des températures, les conditions d’humidité ou la limitation en 
certains micronutriments pourraient limiter la fixation d’azote (Hungate et al., 2004; Gundale et al., 2012; 
Sigurdsson et al., 2013). 
De plus, le développement des activités humaines dans le nord du Canada (ex. le Plan Nord 4) pourrait 
influencer les dépositions en N, P et métaux aux hautes latitudes avec des effets encore difficiles à prévoir 
sur la FBA. 
Au vu de l’importance économique et écologique de la forêt boréale canadienne, il est indispensable de 
comprendre son fonctionnement afin de pouvoir prédire son évolution dans le contexte du changement 






Comme le carbone, l’hydrogène, l’oxygène, le phosphore et le soufre, l’azote fait partie des composants 
majoritaires de la biosphère (Henry et al., 2000; Marty, 2012). L’azote est un macro-élément intervenant 
dans la fabrication de molécules constitutives des êtres vivants (acides aminés, acides nucléiques, 
protéines etc.) (Cheng, 2008; Canfield et al., 2010). C’est également, avec le phosphore, l’élément 
limitant le plus la production primaire à l’échelle de la planète, et notamment en forêt boréale (Vitousek 
& Howarth, 1991; Hobbie et al., 2002; Wang et al., 2010) (Figure 3). En effet, il est peu biodisponible 
car il est présent sous des formes organiques difficilement accessibles pour la biosphère, ou relié à des 
acides humiques (DeLuca et al., 2002b; Lupi et al., 2013). 
 
Figure 3 : Répartition des zones de limitation en N, P (D’après Wang et al. 2010). 
 
1.2.1. Cycle de l’azote 
L’azote est majoritairement présent dans l’atmosphère sous forme de diazote (N2) gazeux, mais n’est pas 
utilisable par les plantes sous cette forme. Le diazote entre naturellement dans la biosphère par le 
processus de fixation d’azote (Figure 4), qui le transforme en ammoniac (NH3). Sous cette forme, l’azote 
est biodisponible et peut donc être assimilé par les différents organismes (Jia & Quadrelli, 2014). 








mineurs en forêt boréale (Ste-Marie & Paré, 1999, Rudebeck & Persson, 2000) et surviennent 
majoritairement après des perturbations telles que des feux, des coupes ou des épidémies de parasites 
(Houle et al., 2009). 
 
 
Figure 4 : Cycle de l’azote en forêt boréale. 
 
L’entrée d’azote dans l’écosystème boréal se fait principalement par deux voies : la déposition 
atmosphérique d’azote provenant majoritairement de l’activité anthropique (agriculture, combustion 
d’énergie fossile) (Galloway & Cowling, 2002) et la fixation biologique d’azote (Galloway et al., 2004). 
Les dépositions atmosphériques seules ne permettent pas d’expliquer l’accumulation annuelle d’azote 
organique dans les sols (3 kg N ha-1 an-1 (DeLuca et al., 2002b)) et dans la végétation (7 kg N.ha-1 .an-1 
(Korhonen et al., 2013)), notamment plus au nord où elles sont moins importantes qu’au sud (7-10kg 
N.ha-1.an-1 au sud pour 2-3kg N.ha-1.an-1 au nord) (Duchesne & Houle, 2006) (Figure 5). 
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DeLuca et al. (2002) ont démontré que la principale voie d’entrée d’azote en forêt boréale scandinave est 
la fixation biologique d’azote (FBA) réalisée par les cyanobactéries associées aux bryophytes avec un 
apport entre 1.5 et 2 kg N.ha-1.an-1.  
 
Figure 5 : Carte des dépositions d'azote inorganique total au Québec. (Houle, communication 
personnelle). 
 
1.3.Fixation biologique d’azote 
La FBA est la première voie d’entrée naturelle d’azote dans les écosystèmes (Vitousek et al., 2002; 
Galloway et al., 2004; Gruber & Galloway, 2008; Stüeken et al., 2016). Malgré son importance pour les 
organismes, les processus qui contrôlent la FBA sont encore mal compris (Unkovich, 2013). Ces 
processus seront décrits dans la partie 1.3.3. 
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La FBA consiste à réduire le diazote contenu dans l’atmosphère en NH3 utilisable par les végétaux. Cette 
réaction (Équation 1.1) (Howard & Rees, 2006) très couteuse en énergie, est catalysée par une enzyme, 
la nitrogénase (Nase) (voir partie 1.2.3).  
 
N2 + 8 H
+ + 8 e-+ nATP→ 2 NH3 + H2 + 8 e- + nADP + nPi [1.1] 
 
Cette réaction n’a lieu que chez certains procaryotes, appelés diazotrophes (Raymond et al., 2004), tels 
que des bactéries (ex. Azotobacter) et des cyanobactéries (ex. Anabaena). Ces dernières sont les 
principales actrices de la FBA en milieu boréal notamment lorsqu’elles sont en relation symbiotique avec 
des mousses (DeLuca et al., 2002b; Galloway et al., 2004; Lindo et al., 2013; Rousk et al., 2013b). 
1.3.1. Importance des mousses 
Les mousses sont des organismes ubiquistes, qui se retrouvent dans les milieux terrestres comme 
aquatiques, et à toutes les latitudes (Lindo & Gonzalez, 2010). 
Elles ont un rôle important en milieu boréal (Figure 6), en contribuant à la régulation de l’humidité des 
sols, des cycles des nutriments dans les sols (Shimoyama, 2004; Bond-Lamberty & Gower, 2007; 
Cornelissen et al., 2007; Lindo & Gonzalez, 2010), ainsi que des échanges entre les sols et l’atmosphère. 
 




En forêt boréale, les mousses sont souvent associées à des champignons (Davey & Currah, 2006) qui 
participent à la dégradation de celles-ci (Day & Currah, 2011b,a) afin de profiter des nutriments 
disponibles. Les mousses sont également colonisées par les cyanobactéries (Zackrisson et al., 2004; 
Lagerström et al., 2007) et sont ainsi le principal site de FBA de la forêt. Cependant, les interactions entre 
les mousses et les cyanobactéries sont mal connues. Si les mousses profitent de l’azote produit par les 
cyanobactéries en les attirant par la production de signaux chimiques (Bay et al., 2013), les cyanobactéries 
profiteraient du support physique que sont les mousses mais également d’un échange de nutriments 
comme le soufre (Warshan et al., 2017). 
 
1.3.2. Nitrogénase 
La nitrogénase (Nase) est l’enzyme qui catalyse la réaction de la fixation d’azote. La Nase est une métallo-
enzyme, ce qui signifie que son site actif contient des métaux nécessaires à son fonctionnement. Il existe 
trois isoformes de nitrogénase : la nitrogénase au molybdène (Mo-Nase), au vanadium (V-Nase) et au fer 
(Fe-Nase) (Eady, 1996). 
Ces nitrogénases sont composées de différentes sous-unités réunies en deux métalloprotéines sensibles à 
l’oxygène : la dinitrogénase, appelée Mo-Fe protéine pour la Mo-Nase, et la dinitrogénase réductase 
appelée aussi Fe-protéine (Figure 7) (Eady, 1996). 
Tous les organismes fixateurs d’azote possèdent une Mo-Nase. Les autres isoformes (V-Nase et Fe-Nase) 
sont dites alternatives (Bishop et al., 1984; Chisnell et al., 1988) car elles sont présentes chez un nombre 









1.3.3. Effets des facteurs abiotiques sur l’activité de la Nase 
L’activité de la Nase est régulée par de nombreux facteurs. La température et l’humidité jouent un rôle 
important sur la régulation de l’activité de la Nase. Gundale et al. (2012) ont démontré que l’activité de 
la Nase était dépendante de la température. En cas de sécheresse, la FBA au niveau des mousses est 
également réduite (Gundale et al., 2009).  
Ces deux paramètres ont un rôle important dans la régulation de la FBA. Au cours de la saison d’activité 
des fixateurs, des variations de la FBA ont été observées (Figure 8). Il semble il y a avoir des périodes où 
la FBA est plus importante, notamment aux mois de juin et septembre durant lesquels les conditions 




Figure 8: Variations saisonnières de la fixation d'azote dans des mousses en forêt boréale québécoise. 
 
La FBA étant un processus très coûteux en énergie (Équation 1.1) pour les fixateurs, la biodisponibilité 
de l’azote exerce un contrôle important sur la FBA (Zackrisson et al., 2004). 
1.3.4. Limitation de la FBA par les métaux et le phosphore 
Pour fonctionner, les Nases ont besoin de métaux (Mo, V et Fe) qui composent son cofacteur, ainsi que 
de phosphore (P) indispensable à la production d’ATP, nécessaire à la FBA. De nombreuses études ont 
rapporté une limitation de la fixation d’azote par le Mo et le P dans de nombreux écosystèmes et différents 
substrats (Silvester, 1989; Hungate et al., 2004; Barron et al., 2008; Wurzburger et al., 2012; Jean et al., 
2013; Reed et al., 2013; Rousk et al., 2017). 
Plusieurs études ont démontré que des ajouts de Mo stimulaient la FBA chez les diazotrophes (Silvester, 
1989; Barron et al., 2008; Wurzburger et al., 2012; Jean et al., 2013; Rousk et al., 2017). Certaines études 
ont démontré que des ajouts de P pouvaient stimuler la FBA (Zackrisson et al., 2009) ou au contraire 
l’inhiber (Smith, 1984). Les études de Wurzburger et al., 2012; Jean et al., 2013; Rousk et al., 2016 ont 























1.3.4.1. Le Molybdène 
Le Mo est un élément rare (52ème élément le plus abondant dans la croûte terrestre) (Wedepohl, 1995). Il 
est utilisé par l’Homme dans de nombreux contextes, mais c’est surtout un métal essentiel aux organismes 
dans le cadre de la FBA (Stiefel, 2002, Kaiser et al., 2005). Le Mo se retrouve principalement sous forme 
d’oxoanion molybdate (MoO42-) dans les solutions du sol. Bien que très soluble, le molybdate est peu 
biodisponible. En effet, il est retenu par la matière organique, les oxydes de fer, d’aluminium ou de 
manganèse, ou est rapidement lessivé (Karimian & Cox, 1978; Wichard et al., 2008; Xu et al., 2013; 
Kraepiel et al., 2015). L’adsorption du Mo sur les particules du sol (matière organique ou oxydes) est très 
dépendante du pH. En effet, plus le pH est acide plus le Mo est adsorbé (Xu et al., 2013), contrairement 
à la plupart des métaux. Le cycle du Mo en milieu forestier a été partiellement étudié dans les sols des 
régions tempérées et tropicales (Wichard et al., 2009). 
Wichard et al. (2009) ont proposé l’existence d’une pompe à Mo qui impliquerait des arbres et des 
organismes fixateurs de la litière, dans une relation mutualiste pour l’échange de nutriments (Figure 9). 
Le Mo contenu dans les sols est capté par la végétation, et concentré dans les feuilles en fonction de leur 
stress en N. Le Mo des feuilles se retrouve alors au niveau de la litière au moment de la chute des feuilles. 
Cette accumulation de Mo complexé à la matière organique au niveau de la litière génère un milieu riche 
en Mo. Les organismes fixateurs d’azote contenus dans cette litière possèdent les outils (métallophores) 
leur permettant d’accéder à ce Mo. En contrepartie, la FBA dans la litière permet d’accroître la nutrition 





Figure 9 : Cycle du Mo hypothétique en forêt tempérée. D’après Wichard et al., 2009. 
 
Quelques évidences suggèrent que ce concept de la pompe à Mo est réel en forêt tropicale et tempérée 
(Wichard et al., 2009). 
En milieu boréal notre compréhension de la dynamique du Mo, et des métaux co-facteurs de la Nase en 
général, reste très rudimentaire et l’existence de la pompe à Mo reste à démontrer. Si en milieu tempéré 
on observe une association entre les arbres et les microorganismes diazotrophes, en forêt boréale, on 
observe plutôt une compétition entre ces types d’organismes, l’azote produit par les diazotrophes au 
niveau des mousses étant majoritairement intercepté par celles-ci (Gundale et al., 2011). Il semble donc 
peu probable que la production d’azote soit stimulée au niveau des bryophytes avec une redistribution 
des métaux par les plantes vasculaires. 
1.3.4.2. Le Phosphore 
Le phosphore est un élément limitant la production primaire dans de nombreux écosystèmes (Wang et 
al., 2010) (Figure 3). Dans les systèmes tropicaux et tempérés les quantités de P présentes dans les sols 
diminuent avec les lessivages et la formation des sols (Vitousek & Farrington, 1997). En milieu boréal, 
le P est principalement contenu dans les horizons supérieurs des sols (Schoenau et al., 1989), vers lesquels 
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il est transporté depuis les horizons minéraux par l’intermédiaire de la végétation et de sa litière (Attiwill 
& Adams, 1993), sous des formes organiques stables peu disponibles pour les micro-organismes 




CHAPITRE 2 MATERIEL ET METHODE 
 
2.1 Description des échantillonnages 
2.1.1. Échantillonnage des carottes de sol 
Des carottes de sols ont été prélevées sur 7 sites (La Flamme, Simoncouche, La Tuque, Lac Bouchette, 
Tirasse, Lac France et Lac Albanel) situés en forêt boréale du Québec (Figure 10). 
Figure 10: Carte de localisation des sites de prélèvements. 
 
Ces sites sont répartis selon un gradient latitudinal qui correspond également à un gradient de dépositions 
azotées (Figure 5) et métalliques (Darnajoux et al., 2015). Ce gradient sert à simuler les différents 
changements atmosphériques à venir. Les sites les plus au nord correspondent à la situation des 
dépositions atmosphériques actuelles en forêt boréale, soit des dépositions en azote et en métaux faibles, 
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alors que les sites plus sud simulent les conditions à venir dans les prochaines années, c’est-à-dire, des 
dépositions atmosphériques en azote et en métaux plus élevées. 
Sur chaque site, 3 sous-sites correspondant à des carrés de 100 m2 ont été délimités, les sous-sites étant 
séparés d’une distance minimum de 30 m. 
Ces sites ont été sélectionnés visuellement et possèdent des caractéristiques semblables : ce sont des 
pessières à mousses (Figure 11), où l’espèce d’arbres majoritaire est l’épinette noire, et dont l’ouverture 
de canopée est similaire; et ces sites sont tous situés à 20 m des routes afin d’en limiter l’impact 
(Ackermann et al., 2012). 
 
 
Figure 11 : Pessière à mousses. 
 
Trois carottes de sol ont été prélevées en juin 2017 sur chaque site, soit une par sous-site. Les carottes ont 
été prélevées à l’aide d’une carotteuse puis découpées en six parties correspondant à la mousse, aux 
horizons F et H de la partie organique et les 0 à 20 premiers cm et 20 à 40 cm de la partie minérale. La 
partie minérale a été découpée à ces profondeurs de manière arbitraire. Une fois découpés, ces 
échantillons sont stockés au frais à 4°C dans des sacs en plastiques puis séchés à 50°C et conservés dans 
des sacs plastiques.  
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Pour tester l’effet de la déposition en azote sur la distribution des métaux (Chapitre 3- Hypothèse 6), des 
carottes de sol ont également été prélevées sur les sites de La Flamme et Tirasse (Figure 10) en 2014. Sur 
ces sites sont installées, depuis 18 ans, des parcelles sur lesquelles sont réalisées annuellement des ajouts 
d’azote marqué (15N), sous forme de NH4NO3, en quantités 3 ou 10 fois supérieures aux quantités 
contenues dans les dépositions atmosphériques de chaque site (D’Orangeville et al., 2014). Ces parcelles 
sont présentes en triplicats pour chaque traitement : (i) contrôle, (ii) N*3 et (iii) N*10. Les carottes ont 
été prélevées sur chaque parcelle, puis découpées de la même manière que les échantillons décrits 
précédemment. Sur ces mêmes parcelles, la litière a été collectée annuellement à l’aide de bacs à litière 
(un bac par parcelle). 
2.1.2. Échantillonnage des mousses 
Pour évaluer les variations saisonnières des quantités d’éléments présents dans les mousses (Chapitre 3- 
Hypothèse 2), un échantillonnage a été mené sur le site de Tirasse (Figure 10) en 2016. Ce site a été choisi 
car il est représentatif des pessières à mousses de la forêt boréale et des faibles dépositions atmosphériques 
en métaux et en azote du nord du Québec. Des mousses des espèces Pleurozium schreiberi et Ptilium 
crista castrensis ont été collectées sur les mêmes parcelles de 100 m2 chaque mois pendant les 5 mois de 
la saison de croissance (mai, juin, juillet, août, septembre). Pour chaque espèce et chaque période 
d’échantillonnage, des flacons contenant 10 brins de mousses ont été collectés en triplicat de manière 
aléatoire. Une fois collectés les échantillons ont été mis à sécher, avant leur préparation et leur analyse. 
En juin et à la mi- et fin septembre 2017, ainsi qu’en aout et septembre 2018, sur les sites de La Flamme, 
Simoncouche, La Tuque, Lac Bouchette, Tirasse, Lac France et Lac Albanel (Figure 10), les deux espèces 
de mousses dominantes ont été prélevées : Pleurozium schreberi et Hylocomium splendens pour le site 
de LaFlamme, et Pleurozium schreberi et Ptilium crista-castrensis sur les autres sites. Plus de mille brins 
de mousses ont été prélevés aléatoirement autour de chacun des 3 sous-sites pour chaque site et chaque 
espèce, puis stockés dans des sacs en plastique à 4°C avant leur utilisation. 
2.1.3. Échantillonnage des eaux de précipitations 
Des eaux de précipitions ont été collectées sur le site de Tirasse (Figure 10) à l’aide d’un pluviomètre 
(Figure 12) pendant l’année 2014. Les eaux ont été collectées chaque semaine, conservées à 4°C dans des 




Figure 12: Photographie d’un pluviomètre situé sur le site de Tirasse. 
 
2.2 Préparation des échantillons 
2.2.1. Minéralisation des mousses, sols et eaux de précipitations 
2.2.1.1. Sols 
Une fois secs, les échantillons provenant des carottes de sols ont été triés de façon à éliminer les gros 
cailloux et broyés à l’aide d’un mortier, puis minéralisés. Pour cela 150 mg d’échantillon ont été placés 
dans des tubes de Teflon de 55 mL (CEM Corporation), préalablement nettoyés par trempage dans de 
l’acide nitrique (20%) (TraceMetal™ Grade, Fisher Scientific) pendant 24h, puis dans de l’eau MilliQ 
pendant 24h de manière à éliminer les métaux traces. Aux 150 mg d’échantillon, 10 mL d’HNO3 
(TraceMetal™ Grade, Fisher Scientific) ont été ajouté ainsi que 1 mL d’H2O2 (UltraTrace Analysis, 
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Sigma). Les échantillons ont été laissés 30 min à température ambiante puis placés dans un micro-onde 
(MARS Xpress, CEM Corporation, Etats-Unis). Ils y ont été soumis à une rampe de température de 20 
min à 180°C puis maintenus à cette température pendant 20 min. Afin de s’assurer de la qualité de la 
minéralisation, du matériel de référence certifié (NIST 1575a – Aiguilles de Pin) a subi le même 
traitement, et pour contrôler la propreté des tubes, des blancs de méthodes ont été utilisés pour chaque set 
de minéralisation. 
Une fois minéralisés, les échantillons ont été laissés à refroidir plusieurs heures puis dilués dans des tubes 
de 50 mL (SCP Sciences, Québec, CANADA) avec de l’eau MilliQ afin d’obtenir une concentration 
volumique d’acide d’environ 20%. Ainsi préparés, les échantillons ont été stockés à température ambiante 
et analysés dans le mois suivant leur préparation. 
2.2.1.2. Mousses  
Les mousses ont été triées de manière à éliminer les débris tels que les aiguilles de conifères et les autres 
végétaux. Elles ont ensuite été broyées selon les mêmes protocoles que les carottes de sols, et 
minéralisées. Pour cela, 40 mg de mousses broyées ont été placés dans un tube de 15 mL (SCP Sciences, 
Québec, CANADA), auxquels ont été ajoutés 1 mL d’acide nitrique. Les échantillons ont ensuite été 
laissés 30 minutes à température ambiante puis portés à 45°C pendant 75 min (15 min de rampe jusqu’à 
45°C, puis 60 min de plateau à 45°C) à l’aide d’une plaque chauffante (Digi Prep Mini, SCP Sciences, 
Québec, CANADA). Ils ont été laissés à refroidir pendant 10 min, puis 1 mL d’HNO3 ainsi que 0,2 mL 
d’H2O2 y ont été ajouté. Les échantillons ont à nouveau été chauffés, cette fois-ci à 65°C pendant 75 min 
(15 min de rampe jusqu’à 65°C, puis 60 min de plateau à 65°C) à l’aide de la même plaque chauffante. 
Une fois minéralisés, les échantillons ont été dilués dans des tubes de 15 mL (SCP Sciences, Québec, 
CANADA) avec de l’eau MilliQ afin d’obtenir une concentration volumique d’acide d’environ 20%. 




2.2.1.3 Eaux de précipitation 
Les eaux de précipitations ont été décongelées avant analyse puis acidifiées (HNO3 Grade Optima, Fisher 
Chemical) à 2%. Des blancs techniques ont également été préparés à l’aide d’eau MilliQ acidifiée à 2%. 
2.2.2. Ajouts de nutriments et mesure de la FBA 
2.2.2.1 Ajouts de Mo et de P 
Les échantillons de mousses ont été placés dans des flacons de verre de 23 mL, chaque flacon contenant 
10 brins de Pleurozium schreberi, 8 brins de Ptilium crista-castrensis ou 5 brins d’Hylocomium 
splendens. Seuls les 5 premiers cm de la partie apicale de chaque brin ont été utilisés dans cette expérience 
(Figure 13). 
 
Figure 13 : Préparation des mousses pour l’expérience d’ajouts de Mo et P et de mesure de la FBA par 
ARA. 
 






• +Mo +P 
Le Mo a été apporté sous forme de MoO4Na2 2H2O et le P sous forme de NaH2PO4 2H2O, le traitement 
contrôle étant constitué d’eau distillée. Les nutriments ont été apportés en quantité 20 fois supérieure à 
celle mesurée dans des mousses collectées sur le site de Tirasse en 2016. Les concentrations en Mo et en 
P des solutions utilisées sont présentées dans le Tableau 1. Pour chaque flacon, 4 mL de solution de 
traitement ont été ajoutés afin de réhumidifier complètement les mousses. Pour chaque traitement et 
chaque espèce de mousse, 12 réplicas ont été réalisés. 
Des ajouts de P ont également été réalisés avec des concentrations 10 fois supérieures à celle mesurées 
dans les dépositions atmosphériques annuelles. 
Tableau 1 : Concentration des solutions de traitement en Mo et en P apportées. 
 Mo P 
Volume ajouté (mL) 4 4 
Concentration (mol.L-1) 1,88*10-6 1,1*10-1 
 
Une fois les traitements appliqués, les mousses ont été placées en chambre de croissances (Modèle 
SPC56, Biochambers, CANADA) pendant 5 jours afin de permettre aux fixateurs de s’acclimater à leur 
nouvel environnement (Rousk et al., 2016). Les chambres de croissance ont été programmées à une 
température de 18°C en suivant un cycle jour / nuit avec 18 h de jour et 6 h de nuit. 
2.2.2.2 Ajouts de Fe et de S 
Des ajouts de Fe et de S ont été réalisés sur des mousses collectés uniquement sur le site de Tirasse en 
juin et septembre 2017 pour le Fe et en octobre 2018 pour le S, pour les espèces Pleurozium schreberi et 
Ptilium crista-castrensis. Les flacons ont été préparés de la même façon que dans la partie 2.2.2.1 et les 
concentrations de Fe et de S apportées sont présentées dans le Tableau 2. Les nutriments ont été ajoutés 
en quantités 5, 10 et 20 fois supérieures à celle mesurée dans des mousses collectées sur le site de Tirasse 
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en 2016. Le soufre a été apporté sous la forme Na2SO4, et les apports de fer ont été testés sous différentes 
formes : Fe-EDTA, FeCl3 et Fe associé à des acides taniques. 
Des ajouts de Fe et S ont également été réalisés avec des concentrations 10 fois supérieures à celle 
mesurée dans les dépositions atmosphériques annuelles (Partie 3.4 et Duchesne & Houle, 2006). 
Une fois les traitements appliqués, les mousses ont été placées en chambre de croissances dans les mêmes 
conditions que pour les ajouts de Mo et P (partie 2.2.2.1). 
 
Tableau 2 : Concentration des solutions de traitement en S et en Fe apportées. 
 Fe*5 Fe*10 Fe*20 S*5 S*10 S*20 
Volume ajouté (mL) 4 4 4 4 4 4 
Concentration (mol.L-1) 1,5*10-3 3*10-3 6*10-3 0,007 0,014 0,028 
2.2.2.3. Ajouts de Na 
Afin de contrôler les effets du Na contenu dans le Na2SO4 et le NaH2PO4 2H2O, des ajouts de NaCl ont 
été réalisés sur des mousses des espèces Pleurozium schreberi et Ptilium crista-castrensis collectées sur 
le site de Tirasse en octobre 2018. Les flacons ont été préparés de la même façon que dans la partie 2.2.2.1 
et le NaCl a été apporté en quantités similaires à celles apporté avec le Na2SO4 apportées dans le 
traitement équivalent à 10 fois le contenu en S des mousses, soit une concentration de 0,014 mol.L-1 de 
Na.  
Une fois les traitements appliqués, les mousses ont été placées en chambre de croissances dans les mêmes 
conditions que pour les ajouts de Mo et P (partie 2.2.2.1). 
 
2.3. Analyses élémentaires par spectrométrie de masse  
Les éléments contenus dans les échantillons préalablement minéralisés ou acidifiés ont été analysés par 
ICP-MS (Source de plasma couplée à un spectromètre de masse, traduit de l’anglais Inductively Coupled 
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Plasma- Mass Spectrometry) (Thermofisher Xserie II). Les échantillons y sont nébulisés puis ionisés à 
l’aide de la torche à plasma ici constituée d’argon à une température d’environ 4 000°C. Les ions passent 
ensuite dans la chambre de collision, ou CCT, pour réduire les interférences polyatomiques à l’aide d’un 
mélange de gaz composé d’hydrogène et d’hélium. Les ions sont enfin séparés et détectés par un 
spectromètre de masse. 
La qualité des analyses a été contrôlée à l’aide de blancs d’analyse, de matériel de référence (eau de 
rivière) (SLRS6), et de l’utilisation d’un standard interne (Rh). 
La méthode utilisée a permis d’analyser les éléments suivants : Na, Mg, Al, P, K, Ca, Sc, Ti, V, Cr, Mn, 
Fe, Co, Ni, Cu, Zn, As, Mo, Ag, Cd, Sb, Ba, W, Tl, Pb. 
 
2.4. Mesure de la fixation d’azote par réduction de l’acétylène 
Au bout des 5 jours de pré-incubation (parties 2.2.2.1 à 2.2.2.3), la FBA a été mesurée à l’aide d’une 
méthode de mesure indirecte : l’ARA, pour Acetylene Reduction Assay. 
L’ARA consiste en une réduction de l’acétylène (C2H2) en éthylène (C2H4) (Hardy et al., 1968). Les 
diazotrophes sont laissées à incuber avec de l’acétylène, puis la quantité d’éthylène produite est mesurée. 
Ici, l’ARA a été réalisé avec 15% d’acétylène, pendant 24h dans des flacons de 23 mL. Les gaz prélevés 
au bout de 24h ont ensuite été analysés par chromatographie gazeuse (GC). Le GC qui a été utilisé pour 
cette étude est le GC-8A (Shimadzu, Kyoto, Japan), équipé d’un détecteur à ionisation à flamme (FID) et 
d’une colonne Hayesep N 80/100 (2.0m * 1.8’’). Les paramètres du GC sont présentés dans le Tableau 
3. 
 













La qualité de la préparation des échantillons et des analyses a été contrôlée par la réalisation de blancs 
d’analyses, de témoins sans acétylène et de témoins avec de l’acétylène sans échantillon. Ces contrôles 
n’ont montré aucune production d’éthylène naturelle par les mousses, ni de dégradation de l’acétylène 
entre les prélèvements et les analyses. 
 
2.5 Traitement des données 
2.5.1. Analyses statistiques 
Les analyses statistiques de comparaison de groupe ont été réalisé à l’aide de test de Wilcoxon ou à l’aide 
de tests de Kruskal Wallis suivis d’un test de Dunn, lorsque les données ne pouvaient pas être normalisées 
par l’utilisation de CoxBox (Wessa, 2016). 
Certaines données ont été testées à l’aide de modèles linéaire mixte (Partie 4.2). 
Ces tests ont été faits avec le logiciel RStudio (version 1.0.136). Le package FSA (Ogle, 2018) a été 
utilisé pour effectuer les tests a posteriori de Dunn. 
2.5.2. Calculs des flux de métaux et des coefficients de transfert de masse 
L’hypothèse sur l’origine des métaux a été testée en utilisant le traitement de données présenté dans 
l’article de Kraepiel et al. (2015) et décrit succinctement ci-dessous.  
2.5.2.1 Coefficient de transfert de masse 
Dans un premier temps, les coefficients de transfert de masse en fonction de la profondeur ont été 
déterminés pour les carottes de sol et pour chaque élément. Les coefficients de transfert de masse 
correspondent au changement de masse d’un élément par rapport à la masse de cet élément dans l’horizon 
parent (Anderson et al., 2002). 
Les coefficients de transfert de masse sont définis par l’équation 2.1. 
τ ij  = 
𝐶𝑗,𝑤𝐶𝑖,𝑝
𝐶𝑗,𝑝𝐶𝑖,𝑤
 -1  [2.1] 
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où Cj,w (Ci,w) et Cj,p (Ci,p) représentent les concentrations des éléments (i et j) dans les matériaux 
altérés (w) et parents (p). Les coefficients de transfert de masse sont définis pour un élément mobile j 
contenu dans le matériel altéré par rapport au matériel non altéré et normalisé par un élément non mobile 
(i (Anderson et al., 2002, Brimhall and Dietrich, 1987). Ici, nous avons utilisé le Ti comme élément non 
mobile, qui est un élément terrigène peu utilisé biologiquement (Dongarra et al., 1995). La partie de la 
carotte de sol correspondant aux 40 à 60 cm de profondeur du sol minéral est utilisée comme l’horizon 
non altéré. Cette considération apporte un biais dans nos calculs. En effet, la partie 40-60 cm pourrait 
avoir subi une altération puisqu’il ne s’agit pas directement de la roche mère. Cependant, cette altération 
devrait être minime (faible activité biologique et peu d’interaction avec les épinettes qui vont chercher 
leurs nutriments moins en profondeur (Houle et al., 2014)) et la composition générale de cette partie du 
sol devrait être proche de celle de la roche mère. 
Un coefficient de transfert de masse positif correspond à un enrichissement de l’horizon considéré par 
rapport à l’horizon parent (ou dans ce cas l’horizon minéral de référence) alors qu’un coefficient de 
transfert de masse négatif correspond à un appauvrissement. Un enrichissement des horizons de surface 
est potentiellement lié à la déposition atmosphérique ou à un transfert de nutriments par l’intermédiaire 
de la végétation. Ces transferts de nutriments par la végétation peuvent être à l’origine de 
l’appauvrissement en nutriments dans les horizons les plus profonds (Kraepiel et al., 2015). 
2.1.5.2. Flux atmosphériques de métaux 
Les flux de déposition de métaux par l’intermédiaire des dépositions atmosphériques (F(atm)) ont 
également été calculés à partir de l’équation 2.2. 
𝐹(𝑎𝑡𝑚) = 𝐶(𝑎𝑡𝑚) ∗ 𝐹(𝑎𝑡𝑚)  [2.2] 
où F(atm) en mg/m
2/an, C(atm) la concentration en métaux dans les précipitations en ppm/an et F(atm) les 
précipitations annuelles en mm/an. F(atm) a été obtenu à partir des données du Ministère de 




CHAPITRE 3 CARACTÉRISATION ÉLÉMENTAIRE DES MOUSSES DE LA FORÊT BORÉALE 
QUÉBÉCOISE 
 
En 2016, Rousk et al. ont démontré l’existence d’une limitation par le Mo et P de la FBA réalisée par des 
cyanobactéries en association avec les mousses de la forêt boréale. Cependant, les limitations de la FBA 
par Mo et P restent très difficiles à prédire car les concentrations en Mo et P des mousses ainsi que les 
facteurs les influençant restent mal connus. Ce chapitre proposera d’évaluer si les limitations pourraient 
être dues à une faible teneur en métaux, notamment Mo, et P dans les mousses de la forêt boréale. Ce 
chapitre offrira également d’évaluer l’origine des métaux présents dans les mousses. Finalement, il 
proposera aussi d’évaluer l’effet de la saison, de l’espèce de mousse, et des dépositions atmosphériques 
en azote sur la composition élémentaire des mousses de la forêt boréale. 
 
3.1 Hypothèse 1 : Les mousses sont pauvres en métaux et en P par rapport au reste du sol ce qui 
induirait les limitations de la FBA par les nutriments (Mo, P) 
En 2013, Reed et al., dans un article de revue compilant les études réalisées sur l’effet des ajouts de 
nutriments sur la FBA dans les litières de sols tropicaux, ont mis en évidence l’existence d’une 
concentration seuil en Mo de 200 ppb en-dessous de laquelle la limitation en Mo est exprimée (voir la 
figure 4 de l’article de Reed et al., 2013). L’émergence de la limitation de la FBA par le Mo semble 
également être fortement dépendante des quantités de P présentes dans les litières (Reed et al., 2013). Les 
systèmes boréaux et tropicaux divergent sur de nombreux points, le pH des sols boréaux est notamment 
plus acide que celui des sols tropicaux, ce qui peut modifier la disponibilité des métaux. En milieu boréal, 
la FBA a lieu majoritairement dans les mousses et non dans les litières contrairement au milieu tropical. 
Cependant, les résultats de Darnajoux et al. (en préparation) indiquent qu’un seuil similaire en Mo (225 
ppb) en deça duquel la limitation en Mo s’exprime (mise en évidence par l’activation des Nase 
alternatives) existe chez les cyanolichens (genre Peltigera) boréaux. Ces deux études (Reed et al., 2013 
et Darnajoux et al., en préparation) suggèrent fortement que pour mieux comprendre pourquoi la FBA 
est limitée dans les mousses en milieu boréal, il est important de mieux caractériser les contenus en 
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nutriments, surtout en Mo et P. L’hypothèse émise ici est que les mousses sont un milieu pauvre en 
nutriments (métaux et P) et que cette caractéristique pourrait être à l’origine de la limitation de la FBA. 
La Figure 14 et l’Annexe 1 indiquent que les mousses contiennent significativement moins de métaux 




Les quantités de nutriments mesurées dans les mousses de la forêt boréale québécoise sont similaires à 
celles mesurées dans la litière des forêts tempérés abritant des fixateurs d’azote limités en Mo (Jean et 
al., 2013). Les quantités de Mo contenues dans les mousses de nos sites sont au maximum de 220 ppb 
(Annexe 1) soit des valeurs proches du seuil de limitation rapporté pour les litières en milieux tropicaux 
(Reed et al., 2013) et pour les cyanolichens boréaux (Darnajoux et al., en préparation). Les quantités de 
P (811 à 1824 ppm) sont supérieures à celles observées en milieu tropical (inférieures à 1000 ppm). Ces 
résultats suggèrent que les mousses de la forêt boréale québécoise pourraient être des matrices 
prédestinées à la limitation de la FBA par Mo, plutôt que P (Rousk et al., 2016; Dynarski & Houlton, 
2018), du fait de leur faible teneur en Mo et leur forte teneur en P. Cependant, la concentration totale ne 

































Figure 14 : Rapport des quantités de Mo et P contenues dans les différents horizons du sol (F, H, 0-
20,20-40 et 40-60) sur les quantités de métaux contenus dans les mousses pour chacun des sites de 
prélèvements. La ligne noire représente le rapport de la quantité de métaux contenues dans les 
mousses sur elle-même. Avec i, l’horizon considéré. Les barres d’erreur sont calculées à partir de 
l’erreur type, avec n = 3. 
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d’oxoanions (molybdate) dont la biodisponibilité est réduite par la présence de matière organique 
(Wichard et al., 2009) et les bas pH : deux caractéristiques de la mousse en forêt boréale (Xu et al., 2013). 
Il est donc très probable que la biodisponibilité du Mo pour les cyanobactéries soit très faible dans les 
mousses. 
Les études de Reimann et al. (2008) et Flem et al. (2018), réalisées dans des pessières à mousses 
norvégiennes le long d’un transect de dépositions métalliques, rapportent des concentrations en métaux 
et P similaires à celles mesurées au Québec. Les teneurs en Mo sont de 126 à 523 ppb et en P de 586 à 
1760 ppm. Bien que la limitation de la FBA par Mo n’ait pas été testée en Norvège, elle a été rapportée 
en Suède (Rousk et al., 2016). Ceci suggère que la susceptibilité des pessières à mousses à la limitation 
par Mo pourrait être un phénomène répandu en milieu boréal. 
 
3.2 Hypothèse 2 : La composition en nutriments des mousses varie en fonction de la latitude 
Darnajoux et al. (2015) ont montré l’existence d’un gradient de dépositions métalliques entre le sud et le 
nord du Québec à partir de cyanolichens. Les mousses ont été largement utilisées comme biomoniteurs 
de pollutions atmosphériques. Ainsi, si l’on considère l’hypothèse que les dépositions sont une source 
importante de métaux pour les mousses, un gradient de concentrations pourrait également exister dans 
les mousses et influencer la teneur en Mo des mousses et leur prédisposition à la limitation de la FBA par 
Mo. 
La Figure 15 présente les données de concentrations en Mo et P dans les mousses le long d’un transect 
sud / nord de 1000 km au Québec (Figure 10). Pour ces deux éléments, nous observons une diminution 
du sud vers le nord, le site du Lac Albanel (le plus au nord) fait exception pour le Mo. Pour les autres 
métaux, nous observons également une tendance générale à la diminution des concentrations du sud vers 
le nord, à l’exception du site d’Albanel (Tableau 4). Cette tendance n’est pas statistiquement significative 
(Kruskal-Wallis, p<0.05) mais est observée pour la plupart des métaux mesurés. L’anomalie du site du 
Lac Albanel pourrait s’expliquer par la nature du substrat. En effet le site du Lac Albanel est situé sur un 
substrat géologique différent des autres : une formation de dolomite riche en fer (Ressources naturelles 
Québec, 2012) alors que les autres se trouvent plutôt sur des roches de types volcaniques ou granitiques. 
De plus, un feu de forêt a eu lieu à proximité du site en 2010 6 à proximité du site de collecte des 
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échantillons. Ces différents paramètres et événements pourraient expliquer les teneurs en métaux plus 
élevées sur ce site.  
 
Figure 15 : Variation spatiale des contenus en Mo et P en ppm dans les mousses collectées en juin et 
septembre 2017 sur le transect. Les barres d’erreur sont calculées à partir de l’erreur type avec n = 3. 
 
Quoiqu’il en soit, ces résultats indiquent que la teneur en Mo diminue vers le nord en s’éloignant des 
zones fortement peuplées. Bien que tous les sites présentent des concentrations en Mo faibles, inférieures 
au seuil de 200 ppb reporté par Reed et al. (2013) et Darnajoux et al. (en préparation) comme limitant 
pour le FBA, la limitation en Mo pourrait être plus aigüe au nord qu’au sud, du fait d’une diminution des 
dépositions atmosphériques en métaux en s’éloignant des zones d’activités humaines. Avec le 
réchauffement climatique et le développement des activités humaines dans le nord les dépositions 
atmosphériques en métaux (notamment Mo) pourraient s’accroître dans le nord avec des effets potentiels 
sur la FBA et la limitation en Mo. 
 
Tableau 4 : Contenus en Na, Mg, Al, P, K, Ca, Sc, Ti, V, Cr, Mn, Fe, Co, Ni, Cu, Zn, As, Mo, Ag, Cd, 
Sb, Ba, W, Tl, Pb en ppm dans les mousses collectées en juin et septembre 2017 sur les différents sites 
du transect. Les valeurs rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD et nd correspond aux valeurs non 




La Flamme Simoncouche La Tuque Lac Bouchette Tirasse Lac France Lac Albanel 
Na 82 ± 3 47 ± 21 46 ± 1 55 ± 8 31 ± 11 30 ± 2 51 ± 23 
Mg 505 ±33 1295± 219 769± 14 928 ± 203 624 ± 375 1405 ± 99 2493 ± 428 
Al 672 ± 67 612 ± 337 360 ± 105 555 ± 156 229 ± 105 182 ± 48 1058 ± 540 
P 1824 ± 230 1556 ± 535 1278 ± 16 1383 ± 150  1057 ± 637 1134 ± 154 811 ± 65 
K 3577 ± 246 3472 ± 578 2364 ± 51 2682 ± 1197 3242 ± 1953 2881 ± 283 2963 ± 1006 
Ca 5885 ± 49 6070 ± 3290 5532 ± 1189 8939 ± 3611 3358 ± 2153 9092 ± 
3667 
8750 ± 3340 
Sc 0,19 ± 0,04 0,27 0,19 0,15 ± 0,03 0,20 ± 0,09 0,13 ± 0,1 0,06 ± 
0,001 
0,33 ± 0,18 
Ti 29 ± 14 93 ± 104 20 ± 7 51 ± 26 9,0 ± 4,2 7 ± 8 109 ± 64 
V 1,26 ± 0,29 2,02 ± 1,92 0,90 ± 0,26 1,46 ± 0,57 0,43 ± 0,21 0,36 ± 0,7 3,25 ± 2,01 
Cr 1,21 ± 0,53 0,95 ± 0,69 0,60 ± 0,08 0,73 ± 0,17 0,64 ± 0,45 0,34 ± 0,13 2,22 ± 1,21 
Mn 649 ± 6 483 ± 29 587 ± 307 933 ± 162 530 ± 337 835 ± 179 825 ± 718 
Fe 735 ± 191 1143 ± 1100 401 ± 113 829 ± 338 239 ± 117 175 ± 62 3035 ± 1781 
Co 0,30 ± 0,17 0,40 ± 0,26 0,18 ± 0,06 0,47 ± 0,41 0,10 ± 0,06 0,42 ± 0,08 0,81 ± 0,51 
Ni 7,72 ± 8,75 1,46 ± 0,61 1,77 ± 0,21 1,55 ± 0,17 1,56 ± 0,97 1,15 ± 0,07 2,98 ± 0,96 
Cu 5,86 ± 0,41 4,29 ± 0,29 4,74 ± 0,50 5,18 ± 1,27 4,07 ± 2,96 4,24 ± 0,23 7,02 ± 3,00 
Zn 60 ± 3 54 ± 3 62 ± 6 69 ± 16 32 ± 18 77 ± 23 58 ± 7 
As nd 0,25 ± 0,11 0,21 ± 0,07 0,19 ± 0,02 0,28 ± 0,12 0,10 0,79 ± 0,13 
Mo 0,14 ± 0,02 0,10 ± 0,02 0,09 ± 0,03 0,10 ± 0,02 0,05 ± 0,03 0,05 ± 0,2 0,22 ± 0,02 
Ag nd 0,01 0,01 0,02  nd nd 0,06 
Cd 0,22 ± 0,02 0,15 ± 0,10 0,12 ± 0,01 0,18 ± 0,03 0,08 ± 0,05 0,22 ± 0,11 0,16 ± 0,03 
Sb 0,11 ± 0,03 0,11 ± 0,02 0,08 ± 0,03 0,07 ± 0,01 0,05 ± 0,02 0,02 0,09 ± 0,003 
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Ba 53 ± 12 62 ± 43 46 ± 0,46 147 ± 62 18 ± 12 45 ± 9 29 ± 5 
W 0,06 ± 0,04 0,04 ± 0,02 0,09 ± 0,02 0,04 ± 0,01 0,53 ± 0,49 nd 0,09 ± 0,02 
Tl 0,12 ± 0,01 0,09 ± 0,03 0,08 ± 0,01 0,11 ± 0,04 0,06 ± 0,02 0,07 ± 0,06 0,08 ± 0,05 
Pb 13,8 ± 6,17 2,02 ± 0,40 2,28 ± 0,05 2,23 ± 0,63 1,53 ± 0,99 1,01 ± 0,42 3,97 ± 0,63 
 
3.3 Hypothèse 3 : Les dépositions atmosphériques contribuent de manière importante aux 
concentrations en nutriments dans les mousses  
Les mousses sont souvent utilisées comme bioindicateurs de la déposition atmosphérique en métaux et 
sont considérées comme de très bons bioaccumulateurs des métaux provenant de ces dépositions. La 
littérature rapporte que les dépositions atmosphériques sont la principale source des métaux contenus 
dans les mousses, celle-ci ne possédant pas de racines pour aller les récupérer dans les horizons plus 
profonds du sol.  
Ici j’ai cherché à évaluer si la déposition atmosphérique est une source de métaux importante pour les 
mousses de la forêt boréale québécoise. Les coefficients de transfert de masse des métaux (τ) entre les 
différents horizons en fonction de la profondeur (Kraepiel et al., 2015) sont présentés dans la Figure 16 




Pour les éléments d’intérêt (ici Mo et P), des différences sont observées entre les horizons. Un 
enrichissement des horizons organiques (τ>0) : litières, mousses et horizons F et H, par rapport à l’horizon 
minéral est observé. Plus particulièrement, les mousses sont fortement enrichies en P, ce qui semble 
cohérent puisque le P est un constituant principal de la structure de la mousse. L’enrichissement des 
horizons supérieurs par rapport aux horizons les plus profonds reflète soit l’apport de métaux par la 
déposition atmosphérique soit la mobilisation de métaux par l’intermédiaire de la végétation et la re-
déposition via de la litière (Kraepiel et al., 2015). 
Figure 16 : Coefficients de transfert pour le Mo et le P calculés à partir des carottes de sol du site de 
Tirasse. Avec sur l’axe des ordonnées les différents compartiments du sol : L pour litière, M pour 




La figure 17 A, B, C et D représentent respectivement la comparaison de la composition en nutriments 
des mousses avec les dépositions atmosphériques (A), de l’horizon minérale avec la litière (B), de la 
litière avec les mousses (C) et de l’horizon organique avec les mousses les premiers 20 cm de l’horizon 


























































































































































































Composition de la litière
C D 
A B 
Figure 17 : Relation entre la composition élémentaire (contenu en métaux par rapport au contenu en Al), 
des mousses et des dépositions atmosphériques (A), de la litière et de l’horizon minéral des sols (B), des 
mousses et des litières (C) et des mousses et de l’horizon organique des sols (D). Les ratios sont 
représentés ici après transformation logarithmique. 
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Pour ces figures, j’ai utilisé le ratio du contenu de chaque métal dans les matrices (dépositions 
atmosphériques, mousses et litières) par rapport à son contenu en Al. L’utilisation de ce ratio permet de 
faire un lien entre la variabilité des métaux absorbés par les végétaux, ainsi que ceux présents dans 
l’atmosphère, et les métaux présents originellement dans la roche mère (Bargagli et al., 1995). Les figures 
17 A et B montrent l’absence de corrélation nette entre la composition des dépositions atmosphériques et 
celle des mousses, des litières et de l’horizon minéral. Les figures 17 B et C, au contraire, présentent une 
forte corrélation respectivement entre la composition métallique des mousses et celle de la litière, et entre 
la composition métallique de la litière et celle de l’horizon organique des sols. La litière semble donc être 
une source de métaux plus importante pour les mousses que les dépositions atmosphériques directes sur 
le site de Tirasse et les sites plus au nord où les dépositions atmosphériques en métaux sont connues pour 
être faibles (Darnajoux et al., 2015). Les nutriments contenus dans la végétation et sa litière provenant 
majoritairement des sols, nos résultats indiquent que la végétation est sélective sur les nutriments et les 
quantités qu’elle prélève dans les sols (Figure 17 B). La litière possède une composition particulière et 
cette composition se retrouve ensuite dans les mousses et les horizons organiques des sols (Figure 17 C 
et D). 
Notre hypothèse est donc ici invalidée pour la majorité de la forêt boréale. Cependant, les mousses 
prélevées sur les sites les plus au sud sont plus enrichies en métaux (Figure 15 et Tableau 4) que les sites 
les plus au nord. Il est probable que les dépositions atmosphériques aient une plus grande contribution 
sur ces sites. Utiliser le même traitement sur ces sites plus au Sud pourrait donc être intéressant. Il pourrait 
également être important de considérer les dépositions atmosphériques sèches et humides telles que les 
pluviolessivats, c’est-à-dire les eaux de précipitations ruisselant sur la végétation avant d’atteindre les 
mousses, comme autres sources de métaux pour les mousses. Si la litière est la source principale de 
nutriments pour les mousses et les fixateurs d’azote en milieu boréal isolé, il serait important de 
comprendre les mécanismes de transfert de métaux entre la litière et les mousses. L’effet de l’azote sur 




3.4 Hypothèse 4 : Variations saisonnières des contenus en métaux des mousses  
La littérature, tout comme certaines de nos données collectées en forêt boréale québécoise (discutées dans 
le chapitre 4), fait référence à des variations saisonnières des limitations en Mo de la FBA (Darnajoux et 
al., en préparation, Jean et al., 2013; Rousk et al., 2016). En effet, la limitation de la FBA par Mo a été 
rapportée comme plus importante en fin de saison dans des litières de forêt tempérée froide du sud du 
Québec (Jean et al., 2013), des cyanolichens (Darnajoux et al., 2014) et des mousses (Chapitre 4). Les 
variations des facteurs environnementaux (température, humidité, etc.), ainsi que la croissance de la 
plante influençant les besoins en nutriments, influençant les teneurs en nutriments pourraient expliquer 
ces variations saisonnières de la limitation en nutriments de la FBA. 
La Figure 18 présente l’évolution saisonnière du contenu en Mo et P des mousses collectées sur le site de 
Tirasse en 2016 (Figure 10).  
 
Tableau 5 : Quantités de métaux en ppm mesurées dans les mousses en cours de la saison de croissance 
de l’été 2016 sur le site de Tirasse. Les valeurs rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD, et nd 
correspond à des valeurs non détectées par ICP-MS. 
 
Mai Juin Juillet Août Septembre 
Figure 18 : Quantités de Mo et P en ppm mesurées dans les mousses en cours de la 
saison de croissance de l’été 2016 sur le site de Tirasse. Les barres d’erreur sont 
calculées à partir de l’erreur-type, avec n = 6. 
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Na 88 ± 29 88 ± 12 234 ± 73 151 ± 28 167 ± 20 
Mg 785 ± 99 785 ± 123 973 ± 167 823 ± 139 894 ± 172 
Al 51 ± 17 51 ± 18 92 ± 25 95 ± 26 88 ± 21 
P 1323 ± 144 1323 ± 123 1753 ± 218 1476 ± 129 1575 ± 247 
K 5692 ± 754 5692 ± 641 6321 ± 931 5414 ± 508 5700 ± 491 
Ca 2235 ± 405 2235 ± 547 3486 ± 529 2921 ± 530 2987 ± 657 
Sc 0,03 ± 0,01 0,03 ± 0,01 0,06 ± 0,02 0,07 ± 0,01 0,07 ± 0,01 
Ti 1,51 ± 0,37 1,51 ± 0,42 2,97 ± 0,88 2,60 ± 0,62 2,56 ± 0,67 
V 0,14 ± 0,02 0,14 ± 0,03 0,25 ± 0,08 0,20 ± 0,03 0,19 ± 0,03 
Cr 0,11 ± 0,04 0,11 ± 0,03 0,20 ± 0,03 0,20 ± 0,03 0,20 ± 0,05 
Mn 467 ± 148 467 ± 80 538 ± 95 429 ± 87 369 ± 74 
Fe 65 ± 12 65 ± 11 114 ± 25 93 ± 15 87 ± 13 
Co 0,08 ± 0,02 0,08 ± 0,03 0,10 ± 0,03 0,10 ± 0,02 0,10 ± 0,03 
Ni 0,97± 0,26  0,97 ± 0,10 1,54 ± 0,32 1,42 ± 0,49 1,22 ± 0,26 
Cu 5,59 ± 0,97 5,59 ± 0,77 5,33 ± 0,82 5,30 ± 0,83 4,95 ± 0,59 
Zn 35 ± 0,8 35 ± 5 48 ± 15 40 ± 8 35 ± 6 
As 0,18 ± 0,02 0,18 ± 0,06 0,31 ± 0,08 0,26 ± 0,03 0,26 ± 0,05 
Mo 0,054 ± 0,010 0,054 ± 0,007 0,067 ± 0,018 0,053 ± 0,005 0,054 ± 0,007 
Ag nd nd nd Nd nd 
Cd 0,061 ± 0,010 0,061 ± 0,004 0,068 ± 0,012 0,068 ± 0,018 0,064 ± 0,014 
Sb 0,068 ± 0,017 0,068 ± 0,011 0,102 ± 0,036 0,072 ± 0,017 0,053 ± 0,010 
Ba 16 ± 6 16 ± 7 21 ± 4 18 ± 5 16 ± 6 
W 0,014 ± 0,003 0,014 ± 0,003 0,009 ± 0,002 0,009 ± 0,008 0,006 ± 0,003 
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Tl 0,062 ± 0,044 0,062 ± 0,041 0,095 ± 0,071 0,057 ± 0,034 0,062 ± 0,051 
Pb 0,761 ± 0186 0,761 ± 0,124 1,137 ± 0,295 0,852 ± 0,150 0,741 ± 0,134 
 
Pour tous les métaux, une diminution du contenu des mousses en nutriments est visible au mois de juin 
(Tableau 5 et Figure 18). Le contenu des mousses en Mo et en P semble augmenter au mois de juillet. 
Ces variations dans les contenus en nutriments ne sont pas le simple reflet des variations dans la 
déposition atmosphérique. Ceci est confirmé par les conclusions de la partie 3.3 : les dépositions 
atmosphériques ne sont pas la source principale de métaux dans cette partie de la forêt boréale. La 
composition des dépositions atmosphériques varie beaucoup au cours de la période de croissance (Figure 
19).  
 
En effet, les quantités de métaux (Mo) diminuent à partir de juin avant d’augmenter en octobre. Les 
quantités de P sont très importantes en juin, sûrement à cause de la formation et de la libération de pollen 
par les arbres, essentiellement les bouleaux et les épinettes (Lee et al., 1996). Les dépositions en métaux 
en juillet et août sont négligeables (indétectables à l’ICPMS). Il ne semble pas y avoir de corrélation entre 
les variations saisonnières de la FBA et de la composition totale en Mo des mousses, ni entre les variations 
Figure 19 : Contenu en métaux des précipitations en ppm sur le site de Tirasse en 2014. 
Les échantillons pour les mois de février et septembre n’existent pas. (n=1) 
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saisonnières de la composition des mousses et des dépositions atmosphériques. D’autres facteurs sont 
sûrement à l’origine des variations des limitations de la FBA par le Mo. La biodisponibilité du Mo dans 
les mousses et ses variations au cours de la saison est une piste à explorer. Les variations de ces paramètres 
pourraient être à l’origine de variations saisonnières dans la composition des communautés de fixateurs. 
Cette hypothèse sera testée dans un autre projet mené au laboratoire. 
Avec ces données, il est possible d’observer que les métaux sont plus abondants au mois de juillet, alors 
que la littérature semble montrer que la croissance des mousses est plus importante à ce moment de la 
saison, moment où les dépositions sont les plus faibles. Cette observation suggère l’existence d’un 
mécanisme de transfert des nutriments au sein de la mousse, de ses parties les plusieurs anciennes ou en 
décomposition vers les plus récentes permettant de soutenir la croissance malgré une faible déposition en 
nutriments.  
 
3.5 Hypothèse 5 : Différences inter-espèces du contenu en métaux des mousses 
Des données de FBA collectées en 2017 sur le transect sud / nord dans la forêt boréale québécoise ont 
permis de mettre en avant l’existence de différences significatives de FBA entre les deux espèces de 
mousses dominantes dans ces forêts (Wilcoxon, p<0.05) (Figure 20). La FBA mesurée chez Ptilium 
crista-castrensis est systématiquement plus importante que la FBA mesurée chez Pleurozium schreiberi. 
Ces différences pourraient être dues à des différences de composition en métaux (en particulier Mo) et en 





La Figure 21 présente les contenus en nutriments pour les mousses Pleurozium schreiberi et Ptilium 
crista-castrensis. Pour le P et le Mo, il y a des différences significatives (Wilcoxon, p<0.05), ces deux 
éléments étant plus abondants dans Ptilium crista-castrensis que dans Pleurozium schreiberi. Les autres 
éléments sont également en majorité plus abondants dans Ptilium crista-castrensis que dans Pleurozium 
schreiberi (Tableau 6). Ces résultats semblent indiquer que Pleurozium schreiberi pourrait être plus 
limitée en Mo que Ptilium crista-castrensis, ce qui pourrait expliquer que sa FBA soit moins importante.  
Ces résutats sont également un argument d’explication pour les résultats de la partie 4.2 : les mousses de 
l’espèce Pleurozium schreiberi sont limitées en Mo en fin de saison alors que les mousses de l’espèce 
Ptilium crista-castrensis ne le sont pas. 
Figure 20: FBA mesurée dans les mousses Pleurozium schreiberi et Ptilium crista-castrensis 
collectées en juin 2017 sur les sites du transect. (Test de Wilcoxon, ** : p<0.1, *** :p<0.005). 
Les barres d’erreur sont calculées à partir de l’erreur-type avec n = 8. 
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Tableau 6 : Contenus moyens (± SD) en micronutriments (ppm) des espèces Pleurozium schreiberi et 
Ptilium crista-castrensis collectées en juin et septembre 2017 sur les sites du transect. Les valeurs 






Na 113 ± 55 140 ± 93 
Mg 1046 ± 402 1303 ± 476 
Al 196 ± 115 204 ± 148 
P 1434 ± 314 1689 ± 331 
K 10773 ± 6219 13112 ± 7446 
Ca 3898 ± 911 4871 ± 1175 
Sc 0,11 ± 0,04 0,10 ± 0,05 
Ti 4 ± 4  4 ± 7 
V 0,49 ± 0,35 0,47 ± 0,38 
Cr 0,33 ± 0,25 0,44 ± 0,52 
Figure 21 : Variations des contenus Mo et P mesurés dans les espèces Pleurozium schreiberi et Ptilium 
crista-castrensis collectées en juin et septembre 2017 sur les sites du transect. (Test de Wilcoxon, * : 
p<0.05, ** : p<0.1). Les barres d’erreurs sont calculés à partir de l’erreur type avec n = 3. 
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Mn 459 ± 156 628 ± 188 
Fe 319 ± 313 351 ± 380 
Co 0,18 ± 0,12 0,21 ± 0,14 
Ni 0,86 ± 0,33 1,03 ± 0,33 
Cu 4,88 ± 1,00 4,37 ± 1,48 
Zn 46 ± 12 52 ± 9 
As 0,33 ± 0,09 0,41 ± 0,16 
Mo 0,06 ± 0,02 0,07 ± 0,02 
Ag nd nd 
Cd 0,07 ± 0,03 0,08 ± 0,08 
Sb 0,07 ± 0,03 0,06 ± 0,02 
Ba 26 ± 15 30 ± 17 
W nd nd 
Tl 0,06 ± 0,03 0,03 ± 0,01 
Pb 0,77 ± 0,28 0,75 ± 0,24 
 
Il semble difficile d’apporter une conclusion sur les différences de taux de FBA entre les espèces avec 
uniquement des données de compositions en métaux et P. De nombreux autres facteurs tels que l’humidité 
ou la forme des mousses pourraient affecter la FBA au sein des différentes espèces. Ininbergs et al. (2011) 
avaient observé des différences de FBA associées à des différences de communautés de fixateurs entre 
les espèces en milieu boréal scandinave. Il serait intéressant de vérifier si ces différences dans la 
composition des communautés existent entre les espèces de mousses principales présentes en milieu 
boréal québécois mais également de voir si le contenu en nutriments des mousses influence la 
composition de ces communautés microbiennes. Cette hypothèse sera étudiée dans le cadre d’un autre 
projet mené dans le laboratoire. 
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3.6 Hypothèse 6 : La disponibilité de l’azote pour les plantes n’a pas d’effet significatif sur les 
quantités de Mo contenues dans les sols de la forêt boréale. 
Pour les milieux tempérés, il a été proposé l’existence d’échanges d’azote et de micronutriments entre les 
fixateurs d’azote et les arbres (Wichard et al., 2009). Les arbres seraient capables de réguler, en fonction 
de la quantité d’azote disponible, les quantités de Mo captées dans le sol et redistribuées aux fixateurs 
d’azote par l’intermédiaire de la litière afin de stimuler leur activité. En milieu boréal, la litière semble 
être une source importante de métaux pour les mousses, il semble donc intéressant d’y tester l’existence 
de ce transfert de Mo. Cependant, la présence d’une compétition entre les arbres et les mousses pour le 
N semble plutôt suggérer que ce concept de pompe à Mo n’existe pas en forêt boréale. 
Les tableaux 7 et 8 présentent les résultats des analyses faites à partir des carottes de sols prélevées à 
Tirasse et à La Flamme (Figure 10, Matériel et Méthode) sur des parcelles sur lesquelles les ajouts d’azote 
marqué (15N) sont faits depuis 18 années (voir chapitre 2 partie 2.1.2). Ces ajouts correspondent à 3 et 10 
fois la déposition naturelle annuelle. 
 
Tableau 7 : Quantités de métaux en ppm mesurées dans les carottes de sols prélevées sur les parcelles de 
l'expérience d'ajout de 15N sur le site de Tirasse. (T : Traitement témoin, N*3 : Traitement 3*N dans les 
dépositions atmosphériques, N*10 : Traitement 10*N dans les dépositions atmosphériques, L : Litière, 
M : Mousse, F : Horizon de fermentation, H : Horizon d’accumulation de la matière organique, 0-20 ; 
20-40 ; 40-60 : Horizons minéraux). Les valeurs rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD. 
  T N*3 N*10 
P L 606 ± 315 817 ± 112 819 ± 143 
M 1386 ± 111 1377 ± 64 NA 
F 836 ±15 713 ± 74 554 ± 110 
H 618 ± 106 550 ± 50 468 ± 76 
Mo L 0,07 ± 0,01 0,16 ± 0,1 0,06 ± 0,01 
M 0,07 ± 0,005 0,08 ± 0,001 NA 
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F 0,18 ± 0,05 0,15 ± 0,02 0,15 ± 0,04 
H 0,29 ± 0,02 0,36 ± 0,03 0,36 ± 0,08 
 
Tableau 8 : Quantités de métaux en ppm mesurées dans les carottes de sols prélevées sur les parcelles de 
l'expérience d'ajout de 15N sur le site de La Flamme. (T : Traitement témoin, N*3 : Traitement 3*N dans 
les dépositions atmosphériques, N*10 : Traitement 10*N dans les dépositions atmosphériques L : Litière, 
M : Mousse, F : Horizon de fermentation, H : Horizon d’accumulation de la matière organique, 0-20; 20-
40; 40-60 : Horizons minéraux). Les valeurs rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD. 
 
 T N*3 N*10 
P L 1301 ± 89 1335 ± 146 1456 ± 82 
M 1824 ± 133 1402 ± 315 NA 
F 1449 ± 225 1217 ± 35 1879 ± 459 
H 1551 ± 292 1472 ± 50 1999 ± 402 
Mo L 0,12 ± 0,02 0,07 ± 0,004 0,1 ± 0,01 
M 0,14 ± 0,01 0,21 ± 0,09 NA 
F 0,55 ± 0,22 0,28 ± 0,03 0,45 ± 0,2 
H 0,64 ± 0,2 0,84 ± 0,1 0,83 ± 0,09 
 
Le premier résultat extrait de ces données est l’absence de mousses sur les parcelles sur lesquelles est 
appliqué l’azote en quantité 10 fois supérieure aux dépositions atmosphériques annuelles. Duprè et al. 
(2010) ont observé des résultats similaires : l’ajout de fortes quantités d’azote fait diminuer le pH des sols 
et entraine la diminution du nombre d’espèces de mousses sur les sites, cependant aucune variation dans 
les valeurs de pH des sols de nos parcelles n’a été observé (Houle, communication orale). De plus, Becker 
Scarpitta et al. (2017) ont observé une diminution de la biodiversité chez les bryophytes avec 
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l’augmentation des dépositions azotées et Solga et al. (2005) montrent que Pleurozium schreiberi (une 
des espèces majoritairement présentes sur nos sites) semble être plus sensible aux dépositions d’azote. 
Nos résultats sont donc cohérents d’après la littérature. Cependant, les quantités ajoutées sont largement 
supérieures à celles attendues avec les changements atmosphériques. Les résultats que nous obtenons 
dans cette étude sont donc extrêmes et nous observerons plus certainement une diminution de la biomasse 
et de la biodiversité des mousses que leur disparition totale. 
Nos résultats ne montrent pas d’effet significatif des ajouts d’azote sur les quantités de métaux et 
nutriments dans les différents horizons du sol. Une diminution des quantités de Ca, Mg (Glime, 2017), 
Cu, B, Fe, K, Mg, P et Zn (Weber & Wiersma, 1998) dans des mousses suite à des ajouts d’azote ont été 
observés. Cependant, ces variations sont associées à des pluies acides et des variations de pH que nous 
n’observons pas sur nos sites.  
Ces résultats semblent confirmer notre hypothèse selon laquelle l’augmentation des dépositions en azote 
n’aurait pas d’effet significatif sur les quantités de métaux présentes dans les mousses. La théorie du 
mutualisme entre les fixateurs d’azote et les arbres présentée pour les milieux tropicaux et tempérés 




CHAPITRE 4 DISTRIBUTION SPATIALE ET TEMPORELLE DE LA LIMITATION PAR LES 
NUTRIMENTS DE LA FBA RÉALISÉE PAR LES CYANOBACTÉRIES EN ASSOCIATION AVEC 
DES MOUSSES À L’ÉCHELLE DE LA FORÊT BORÉALE QUÉBÉCOISE. 
 
Dynarski & Houlton (2018) ont récemment publié une méta-analyse synthétisant l’ensemble des études 
sur l’effet des ajouts de nutriments (N, P et Mo) sur la FBA des fixateurs non-symbiotiques. Cette 
synthèse révèle que P est l’élément le plus limitant de la FBA en forêt tropicale alors qu’en milieu tempéré 
froid et boréal Mo serait l’élément limitant le plus important. Cependant, en milieu boréal, le nombre de 
données est très limité en comparaison aux autres écosystèmes (tropical et tempéré froid), en particulier 
sur l’effet d’ajout de Mo (Rousk et al., 2016). Ici, je propose de collecter de manière plus systématique 
des données sur la distribution de la limitation de la FBA par Mo et P en milieu boréal québécois le long 
d’un transect sud / nord de 1000 km (Figure 10). Jean et al. (2013) ont montré qu’en forêt tempérée froide 
du sud du Québec, la limitation de la FBA par les fixateurs d’azote libre est fortement influencée par la 
saison, avec une limitation en P en début de saison et une limitation en Mo en fin de saison. Ainsi, 
j’évaluerai également la réponse de la FBA des mousses à des ajouts de P et Mo au cours de la saison de 
croissance.  J’évaluerai aussi le rôle d’autres nutriments jusqu’alors peu considérés : le Fe et le S. En 
effet, l’existence d’une limitation de la FBA en Fe a été mise en avant dans des milieux tropicaux 
(Winbourne et al., 2017). Elle pourrait exister en milieu boréal car les mousses sont un milieu pauvre en 
métaux (Chapitre 3). Anderson et al., 1949 ont montré que le S pouvait être un élément limitant de la 
FBA pour des légumineuses, et une forte activation de gènes du métabolisme du S a été observée dans 
des cyanobactéries associées à des mousses (Warshan et al., 2017). Je testerai spécifiquement 4 
hypothèses dans ce chapitre. 
 
4.1 Hypothèse 1 : Évaluation de la FBA à l’échelle d’un transect sud / nord de la forêt boréale 
québécoise : la FBA est plus importante aux plus hautes latitudes car les dépositions azotées sont 
moins abondantes. 
Il est possible qu’il existe également un gradient dans la FBA réalisée dans les mousses de la forêt boréale. 
En effet, la FBA est dépendante des quantités d’azote présentes dans le milieu et, au Québec, un gradient 
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a été observé dans les dépositions d’azote, celles-ci étant plus importantes au sud où la population est la 
plus dense qu’au nord (Figure 5, partie 1.2.1). 
La Figure 22 présente les résultats obtenus pour les mesures de FBA faites sur le transect sud / nord lors 
de l’été 2017. Le site de La Flamme, le plus au sud, fixe significativement moins que les autres mais il 
n’y a pas d’augmentation significative de la FBA en fonction de la latitude pour les autres sites. En 2014, 
Rousk et al. ont montré l’existence d’un seuil d’inhibition de la FBA par l’azote. La valeur de ce seuil a 
été définie autour de 10kg/ha/an, or cette valeur correspond à celle des dépositions azotées enregistrée à 
La Flamme. Les dépositions atmosphériques en N mesurées et estimées sur les autres sites sont toujours 
inférieures à cette valeur (Figure 22). L’effet inhibiteur des dépositions atmosphériques en N sur la FBA 
des mousses est donc actuellement assez limité au Québec et s’exprime essentiellement dans les zones 
les plus au sud du Québec (ex. La Flamme).  
 
Figure 22 : Dépositions d’azote en kg / ha / an (ligne) et moyenne de la mesure de la FBA par ARA en 
nmolC2H2 / g / h (barre) pour toutes les espèces de mousses et les deux périodes d’échantillonnage en 
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fonction des sites de collecte du transect. Les barres d’erreur sont calculées à partir de l’erreur type, avec 
n = 8. 
 
À l’avenir, pour observer de réels effets des dépositions azotées sur la FBA, celles-ci devraient augmenter 
de manière très importante (>10kg/ha/an). Les tendances actuelles montrent une diminution des 
dépositions atmosphériques en N en Amérique du nord et au Québec, la FBA va donc sans doute continuer 
à contribuer de manière importante aux apports en N dans la forêt boréale québécoise. 
Sur le site du Lac Albanel, le taux de FBA est significativement inférieur aux autres sites, à l’exception 
du site de La Flamme. Il semble que le contenu en métaux, notamment en métaux toxiques pour les 
fixateurs comme le Cd, As ou Pb (Scott et al., 2018), soit plus important sur le site du Lac Albanel 
(Annexe 1). Un substrat géologique différent ou un incendie récent peuvent être la cause de cet 
enrichissement en métaux (Chapitre 4, partie 3.2). 
 
4.2 Hypothèse 2 : La limitation de la FBA en Mo et en P est plus importante au nord qu’au sud 
L’hypothèse testée ici est que les limitations de la FBA en Mo et en P vont varier spatialement en milieu 
boréal, notamment entre le nord et le sud du Québec. Reed et al. (2013) et Darnajoux et al. (en 
préparation) ont montré que les matrices avec un contenu en Mo inférieur à 200 ppb avaient des 
prédispositions aux limitations de la FBA en Mo. Dans le chapitre précédent il a été démontré que les 
concentrations en Mo étaient le plus souvent inférieures à ce seuil, mais que des variations du contenu en 
Mo des mousses étaient visibles entre les sites, avec une tendance à diminuer vers le nord. 
Les tableaux 9 et 10 présentent les résultats des mesures de la FBA par ARA réalisées après des ajouts 
de Mo et de P sur les espèces de mousses Pleurozium schreiberi et Ptiliun crista-castrensis au début des 
mois de juin (Tableau 9) et de septembre 2017 (Tableau 10). Pour le Mo, aucun effet significatif n’est 
observé en juin et en septembre, sur aucun site. Aucune limitation en Mo n’est observée pour ces périodes 




Tableau 9: Valeurs ARA en nmol C2H2 /h / g mesurées dans l'espèce Pleurozium schreiberi pour les 
traitements témoins (T) au Mo et au P appliqués au mois de juin et septembre 2017 sur les mousses 
collectées sur les sites du transect. (*° p<0.05, ** : p<0.01, ***° p<0.001). Les valeurs rapportées sont la 











Juin T 0,46 ± 
0,06 
3,6 ± 0,08 0,55 ± 
0,02 
6,0 ± 1,7 1,2 ± 
0,27 
10 ± 1,9 1,9 ± 
0,20 
Mo 0,52 ± 
0,06 
4,2 ± 1,2 0,67 ± 
0,04 
7,5 ± 1,6 0,83 ± 
0,16 
9,4 ± 1,8 2,6 ± 
0,53 
P 0,39 ± 
0,03 






3,4 ± 1,1* 1,6 ± 
0,25 
Septembre T 0,68 ± 
0,17 
8,2 ± 2,4 9,5 ± 1,9 3,6 ± 0,80 13 ± 2,5 6,3 ± 1,1 0,77 ± 
0,12 
Mo 0,84 ± 
0,18 
5,9 ± 1,07 9,3 ± 2,5 4,3 ± 1,2 9,7 ± 1,3 6,7 ± 0,99 0,69 ± 
0,24 
P 0,56 ± 
0,10 







Tableau 10: Valeurs ARA en nmol C2H2 /h / g mesurées dans l'espèce Ptilium crista-castrensis et 
Hylocomium splendens (site de La Flamme) pour les traitements témoins (T) au Mo et au P appliqués au 
mois de juin et septembre 2017 sur les mousses collectées sur les sites du transect. (*° p<0.05, ** : p<0.01, 











Juin T 1,13 ± 0,32 26 ± 2,9 13 ± 2,0 22 ± 3,9 14 ± 1,7 25± 2,9 25 ± 5,6 
Mo 1,4 ± 0,46 31 ± 4,4 23 ± 7,5 13 ± 2,9 13 ± 1,9 30 ± 3,1 20 ± 2,0 
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P 0,48 ± 
0,09* 










Septembre T 0,76 ± 0,1 52 ± 4,6 66 ± 7,1 26 ± 2,9 27 ± 1,7 41 ± 3,5 9,0 ± 2,4 
Mo 0,88 ± 0,20 52 ± 6,9 46 ± 5,4 31 ± 4,4 29 ± 
2,63 
51 ± 3,3 11 ± 3,9 
P 0,52 ± 0,07 15 ± 1,6** 21 ± 
3,9*** 







Cependant Rousk et al. (2016) ont mis en avant une limitation en Mo sur le site de Tirasse en fin de 
saison. Des ajouts de Mo ont été faits fin septembre sur 5 sites (La Tuque, Lac Bouchette, Tirasse, Lac 
France et Lac Albanel) (Figure 23). Après ces ajouts, une différence significative entre les traitements 
témoin et avec Mo est observée, mais uniquement pour l’espèce Pleurozium schreiberi. Ces résultats 
indiquent que les limitations de la FBA en Mo apparaissent plutôt en fin de saison, comme l’ont observé 
Rousk et al. (2016), et qu’elles varient beaucoup selon les espèces testées. Ces variations sont 
potentiellement liées aux variations dans le contenu métallique des mousses au cours de la saison décrites 
dans le chapitre précédent : l’espèce Ptiliun crista-castrensis contenant significativement plus de Mo que 
l’espèce Pleurozium schreiberi; mais aussi à des variations dans les communautés de fixateurs au cours 






Les tableaux 9 et 10 montrent également une absence de limitation pour les ajouts de P. Au contraire, 
lorsque que le P est ajouté, la FBA est inhibée de manière significative. Des ajouts de NaH2PO4 a des 
quantités de l’ordre de celle contenu dans les dépositions atmosphériques ont été réalisé (Figure 24), et 
ces ajouts n’affectent pas significativement la FBA. 
Figure 23 : Effet des ajouts de Mo sur la FBA sur deux espèces de mousses collectées sur les sites du 
transect à la fin du mois de septembre 2017. (Test de Wilcoxon : o :Pas de différence significative, * : 





La FBA n’est pas limitée par le P, cependant elle a diminué de manière significative. Ces résultats sont 
similaires à ceux que l’on peut trouver dans la littérature. La méta-analyse de Dynarski & Houlton (2018) 
semble indiquer que les ajouts de P n’ont que peu d’effet sur la FBA en milieu boréal, et qu’ils ont un 
effet négatif sur la FBA en milieu tempéré. Cependant, le nombre de données pour la forêt boréale reste 
très faible comparativement à la forêt tempérée (respectivement : n = 9 et n = 53). De plus les données 
utilisées pour la forêt boréale canadienne proviennent essentiellement des articles de Rousk et al. (2016) 
et Jean et al. (2013). L’article de Jean et al. (2013), portant sur des litières, et les données de Rousk et al. 
(2016), sur les mousses, ne montrent pas d’effet ou des effets négatifs des ajouts de P sur la FBA. 
Aujourd’hui ces résultats sont difficilement expliqués. Il semble que les organismes fixateurs d’azote 
soient moins efficaces pour récupérer le P que d’autres organismes non fixateurs (Vitousek et al., 2002). 
Figure 24 : Effet des ajouts de P en quantités 10 fois supérieurs à celles des dépositions atmosphériques 
sur la FBA mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées sur le site de Tirasse au mois 
d’août 2018. (Kruskal-Wallis, pas de différence significative). Les barres d’erreur sont calculées à partir 
de l’erreur type, avec n = 8. 
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Le P, nécessaire au fonctionnement de la Nase des cyanobactéries, pourrait donc être récupéré par d’autres 
organismes dont la croissance est limitée par le P, comme les champignons. 
Treseder (2004) a montré que l’ajout de P entrainait la diminution des quantités de champignons 
saprophytes. Néanmoins, si les saprophytes colonisent les mousses, ils colonisent plutôt la partie brune 
(non vivante) des mousses, la partie verte (vivante) étant colonisées par d’autres types de champignons, 
tels que des pathogènes de plantes et des champignons endophytes (Kauserud et al., 2008; Davey et al., 
2017). L’ajout de P pourrait lever la limitation de la croissance de ces espèces et leur permettre de 
consacrer plus d’énergie à d’autres activités comme l’acquisition d’azote par la minéralisation (Chen & 
Ferris, 2000). La minéralisation de cet azote par les champignons le rendrait plus disponible pour les 
organismes fixateurs, qui n’auraient plus besoin de fixer. Cette hypothèse pourrait être confirmée par la 
réalisation de mesures de la FBA sur des mousses sur lesquelles les communautés de champignons 
auraient été supprimées à l’aide de fongicides avant l’application du traitement au P, ou des mesures de 
minéralisation du P. 
 
4.3 Hypothèse 3 : Il existe une limitation de la FBA par le Fe en milieu boréal québécois 
L’hypothèse testée ici est l’existence d’une limitation de la FBA par le Fe en milieu boréal québécois. 
Pour tester cette hypothèse, des ajouts de Fe ont été faits sur les mousses collectées sur les différents sites 
du transect en juin et en septembre 2017. 
Au mois de juin, les ajouts de fer affectent significativement la FBA (ANOVA, p<0.05) de manière 
négative (Tableau 11). Les résultats sont constants d’une espèce à l’autre et d’un site à l’autre. Une série 
de test avec des concentrations et des formes de Fe (voir partie 2.2.2.2) apportées différentes a été réalisée 




Figure 25 : Effet des ajouts de Fe, en quantités 2, 5, 10 et 20 fois supérieures à celles des mousses et sous 
plusieurs formes, sur la FBA mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées sur le site de 
Tirasse au mois de juillet 2018. (Kruskal-Wallis , * p<0.05, ** : p<0.01, *** p<0.001, o : pas de 
différences significatives). Les barres d’erreur sont calculées à partir de l’erreur type, avec n = 8. 
 
Tableau 11: Valeurs ARA en nmol C2H2 /h/g mesurées dans l'espèce Pleurozium schreiberi pour 
traitements témoin (T) et au fer (Fe) appliqués aux mois de juin et septembre 2017 sur les mousses 
collectées sur les sites du transect. (* p<0.05, ** : p<0.01, *** p<0.001). Les valeurs rapportées sont la 













Juin T 0,46 ± 0,06 3,6 ± 0,08 0,55 ± 
0,02 
6,0 ± 1,7 1,2 ± 0,27 10 ± 1,9 1,9 ± 0,20 










Septembre T 0,68 ± 0,17 8,2 ± 2,4 9,5 ± 1,9 3,6 ± 0,80 13 ± 2,5 6,3 ± 1,1 0,77 ± 0,12 
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0,51 ± 0,24 
 
Quelles que soient les quantités ou la forme de Fe appliquées, l’inhibition de la FBA demeure. Pour le 
mois de septembre (Tableau 12), les traitements ont été réalisés avec des quantités de Fe ajoutées 5 fois 
supérieures à celles contenues dans les mousses (Chapitre 2). Pourtant les résultats sont semblables à 
ceux observés au mois de juin (Tableau 11 et 12).  
 
Tableau 12 : Valeurs ARA en nmol C2H2 /h / g mesurées dans l'espèce Ptilium crista castrensis et 
Hylocomium splendens (site de La Flanme) pour les traitements témoin (T) et au fer (Fe) appliqués aux 
mois de juin et septembre 2017 sur les mousses collectées sur les sites du transect (* p<0.05, ** : p<0.01, 











Juin T 1,13 ± 0,32 26 ± 2,9 13 ± 2,0 22 ± 3,9 14 ± 1,7 25± 2,9 25 ± 5,6 
Fe 0,33 ± 
0,13* 










Septembre T 0,76 ± 0,10 52 ± 4,6 66 ± 7,1 26 ± 2,9 27 ± 1,7 41 ± 3,5 9,0 ± 2,4 








5,1 ± 5,3 
 
Des tests d’ajouts de Fe à des concentrations plus basses, de l’ordre des quantités présentes dans les 
dépositions atmosphériques ont été réalisés par la suite (Figure 26). 
Ces résultats ne sont cependant pas similaires à ceux trouvés dans la littérature. En 2016, Winbourne et 
al. avaient démontré la limitation de la FBA par le Fe dans des sols calcaires de la forêt tropicale. Les 
quantités de Fe contenues dans les sols de l’étude de Winbourne et al. (2016) sont semblables à celles 
mesurées dans les sols de notre étude (̴ 1000ppm) (Annexe 1), mais le pH des sols est différent 
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(Winbourne et al., 2016 : 7 ; Forêt boréale :  ̴ 4). Cette différence de pH peut entrainer une différence de 
biodisponibilité pour le Fe contenu dans les deux types de sols. Le Fe sera plus biodisponible dans les 
sols acides de la forêt boréale que dans les sols tropicaux étudiés par Winbourne et al. (2016), plus 
alcalins. Fin d’expliquer les résultats négatifs obtenus après les ajouts de Fe, une première hypothèse a 
été de dire que les quantités en Fe apportées aux mousses ont été trop importantes, favorisant ainsi une 
réaction de Fenton et créant un stress oxydatif entrainant la mort cellulaire des cyanobactéries (Touati, 
2000; Spuhler et al., 2010; García-Fernández et al., 2012). 
Aussi, Beeck et al. (2018) ont montré que l’ajout de fer induisait une production de radicaux libres par 
des champignons ectomycorrhyziens par réaction Fenton (Equation 4-1). 
 
Figure 26 : Effet des ajouts de Fe en quantités 10 fois supérieures à celles des dépositions atmosphériques 
sur la FBA mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées sur le site de Tirasse au mois 
d’aout 2018. C : traitement témoin, Fe : traitement au Fe. (Kruskal-Wallis, pas de différence 





Fe2+ + H2O2 + H
+ → Fe3+ + OH. + H2O  [4.1] 
Cette réaction favoriserait la dégradation de la matière organique (Trusiak et al., 2018) et principalement 
la libération d’azote biodisponible pour les micro-organismes. Dès lors que cet azote devient 
biodisponible pour les fixateurs d’azote, ceux-ci n’ont plus besoin de fixer l’azote. La mesure de la 
production de radicaux libres dans les mousses après l’application du traitement au fer d’après le 
protocole utilisé par Beeck et al. (2018) permettrait de vérifier cette hypothèse. 
Les résultats des tests d’ajouts avec des concentrations d’ordre atmosphérique ne montrent pas d’effet 
toxique du Fe sur la FBA, mais ne montrent pas non plus de limitation de la FBA par le Fe. Cependant 
les tests ont été menés sur des mousses séchées puis réhydratées. Il serait intéressant de refaire ces essais 
sur des mousses fraîches. Tester si les limitations de la FBA par le Fe varient au cours de la saison de 
croissance est également une piste intéressante au vu des variations du contenu en Fe dans les mousses 
au cours de la saison (Tableau 5). 
 
4.4 Hypothèse 4 : Il existe une limitation en S de la FBA en milieu boréal québécois 
L’hypothèse testée ici est que le S est un élément limitant de la FBA en milieu boréal. Afin de tester cette 
hypothèse, des ajouts de S ont été réalisés sur les mousses collectées sur le site de Tirasse en octobre 
2018. 
Les Figures 27 et 29 présentent les résultats des ajouts de S sur des mousses de la forêt boréale québécoise. 
L’ajout de S en quantités similaires aux quantités présentes dans les mousses semblent inhiber la FBA 
(Figure 27), alors que l’ajout de S en quantités similaires à celles apportées annuellement par les 
dépositions atmosphériques (Figure 29) n’ont pas d’effet significatif (Test de Kolmogorov-Smirnov 
<0.05). Il existe donc un effet toxique du Na2SO4 à haute dose sur les fixateurs. En 2016, Rousk et al. 
avaient proposé que le Na était responsable de l’effet toxique observé lors d’ajouts de nutriments apportés 
sous forme de sel de sodium. Pour vérifier cela, des ajouts de Na sous forme de NaCl ont été réalisés. Ces 
résultats sont présentés dans la figure 28 et indiquent une inhibition de la FBA par le NaCl. Swapnil & 





Thomas & Αpte (1984) ont montré que les cyanobactéries vivant dans des eaux douces et saumâtres ont 
une forte capacité à se protéger du NaCl. Cependant les espèces de cyanobactéries vivant dans les mousses 
sont différentes, et ne possèdent probablement pas une telle capacité. Dans le même article, il est 
également mentionné qu’en cas de stress hypersalin, la cyanobactérie réduit certaines de ces activités 
dont la FBA. Il est donc possible que nous observions ceci lors de nos ajouts. Le Na est également présent 
dans les solutions de NaH2PO4 2H2O appliquées lors des ajouts de P. La diminution de l’activité des Nase 
lors des ajouts de P pourraient donc également être lié au Na. 
Figure 27 : Effet des ajouts de S en quantités 5, 10 et 20 fois supérieures à celles des mousses sur la FBA 
mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées sur le site de Tirasse au mois d’aout 2018. 
Les lettres minuscules indiquent les résultats statistiques pour l’espèce Pleurozium schreiberi et les 
lettres majuscules pour l’espèce Ptilium crista-castrensis. (Test statistique de Kruskal-Wallis). Les 




Figure 28 : Effet des ajouts de S en quantités 10 fois supérieures à celles des dépositions 
atmosphériques sur la FBA mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées sur le 
site de Tirasse au mois d’aout 2018. -S : traitement témoin, +S : traitement avec ajout de S. 
(Test de Kruskal Wallis : Pas de différence significative). Les barres d’erreur sont calculées à 
partir de l’erreur type, avec n = 8. 
Figure 29: Effet des ajouts de Na sur la FBA mesurée par ARA, sur deux espèces de mousses collectées 
sur le site de Tirasse au mois d’aout 2018. C : traitement témoin, Na : traitement avec ajout de Na. (Test 





La FBA réalisée par les cyanobactéries associées aux mousses est la principale source d’azote en milieu 
boréal québécois. Une meilleure compréhension des limitations de la FBA par les métaux est nécessaire 
afin d’améliorer la modélisation des réponses de la forêt boréale aux changements climatiques. Les 
chapitres précédents donnent une meilleure idée de la répartition des métaux au niveau des sols de la forêt 
boréale et en particulier au niveau des mousses. Les mousses sont un compartiment pauvre en métaux, 
mais riche en P, par rapport au reste du sol. Plus particulièrement, le contenu en Mo est inférieur à 200 
ppb, qui est le seuil défini par Reed et al. (2013) et Darnajoux et al. (en préparation), pour la limitation 
de la FBA par le Mo dans les litières et les cyanolichens. Cette observation pourrait être une explication 
à la limitation de la FBA par le Mo en milieu boréal observée par Rousk et al., 2016 et dans ce travail 
(Chapitre 4). Bien que la valeur seuil de Mo limitant la FBA réalisée par des cyanobactéries associées 
aux mousses reste à déterminer de manière plus précise, mes résultats suggèrent que la limitation en Mo 
pourrait être un phénomène répandu en forêt boréale. Cependant, l’hétérogénéité des réponses des 
mousses aux ajouts de Mo entre les sites, et surtout au court de la saison, laisse penser que le contenu 
total en Mo n’est pas un facteur suffisant pour prédire efficacement les limitations de la FBA par le Mo. 
Une étude sur le lien entre la réponse aux ajouts de Mo et la biodisponibilité du Mo pour les 
cyanobactéries permettrait d’affiner cette concentration seuil au-delà de laquelle la FBA est limitée dans 
les mousses. Cependant, aujourd’hui, ce type d’étude est limité par l’absence de méthode efficace pour 
estimer la disponibilité de Mo pour les cyanobactéries. La plupart des méthodes disponibles actuellement 
vise à estimer la disponibilité des métaux pour les plantes supérieures.  
Deux autres points remarquables de ce travail sont le faible impact des variations de dépositions d’azote 
sur la distribution en Mo dans les mousses de la forêt boréale, et la validation de notre hypothèse 6 du 
Chapitre 3 montrant que la pompe à Mo mise en évidence en milieu tempéré (Wichard et al., 2009) est 
absente en milieu boréal (Chapitre 3).  
Contrairement aux régions plus anthropisées, la déposition atmosphérique d’origine anthropique 
n’influence pas de manière importante la composition élémentaire des mousses en forêt boréale 
québécoise. En effet, les concentrations en métaux lourds sont très faibles comparativement à d’autres 
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régions plus anthropisées (ex. Europe) (Harmens et al., 2004). De plus, comme observé avec des lichens 
(Darnajoux et al., 2015), les concentrations en métaux lourds évoluent très peu avec la latitude, suggérant 
que la majorité de la forêt boréale demeure vierge de contaminations et que l’impact anthropique se limite 
à la partie la plus méridionale du Québec. Les fortes similarités de composition élémentaire entre les 
mousses et la litière suggèrent que cette dernière serait une source importante de nutriments pour les 
mousses. Alternativement cela pourrait indiquer des sources locales similaires : pluviolessivat, sols ou 
dépositions naturelles (sèches et humides). Afin de mieux définir les sources potentielles de nutriments 
pour les mousses, des analyses plus poussées des pluviolessivats et dépositions sèches et humides 
pourraient être envisagées. La prochaine étape de ce travail devrait également être de comprendre 
comment les métaux sont transférés d’une matrice à l’autre, et notamment entre la litière et la mousse, 
leur composition similaire suggérant un transfert important. La remobilisation des nutriments contenus 
dans la litière en décomposition (sous la mousse) par la mousse reste à être élucider. Les mousses ne 
possédant pas de système racinaire, d’autres mécanismes doivent être envisagés. Mon hypothèse serait 
une contribution des champignons. Les mousses sont très fortement colonisées par des champignons dont 
certaines espèces se situent à la fois dans les parties végétatives et en décomposition. Ces champignons 
pourraient contribuer au transfert de nutriments comme ils le font pour de nombreuses autres espèces 
végétales. 
Le contenu en nutriments des mousses varie spatialement et temporellement. Il est difficile de relier ces 
variations de la composition des mousses (notamment en Mo) avec la FBA réalisée par les cyanobactéries 
en association avec les mousses (Chapitre 3). Cependant, il semble exister un effet espèce important : la 
limitation de la FBA par le Mo a été observée en fin de saison uniquement chez Pleurozium schreiberi. 
Ceci contribue à démontrer l’importance d’étudier la biodisponibilité du Mo, et non seulement le contenu 
total des mousses. En effet, la composition chimique, la morphologie et la physiologie des mousses 
influencent sans doute la biodisponibilité du Mo pour les fixateurs d’azote. Afin d’améliorer la 
compréhension des mécanismes régulant la limitation de la FBA en nutriments, une étude comparative 
plus complète des propriétés des différentes espèces de mousses est nécessaire. La composition en 
nutriments des mousses pourrait également influencer la composition des communautés de fixateurs 
d’azote associés aux mousses. Ces variations de communautés pourraient être une explication aux 
variations spatiales et temporelles de FBA observées. Ininbergs et al. (2011) avaient d’ailleurs mis en 
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évidence une spécificité des communautés de fixateurs en fonction des espèces de mousses corrélée à des 
différences d’activité de FBA. Il serait donc intéressant d’étudier la composition des communautés de 
fixateurs d’azote en fonction des sites, de la période et des espèces de mousses considérés. 
Les données rapportées par la revue de littérature de Dynarski & Houlton (2018) pour la limitation de la 
FBA par le P en forêt boréale ont été confirmées par mes résultats. Il n’est pas apparu de limitation de la 
FBA par le P. Au contraire, les ajouts de P semblent avoir un impact négatif sur la FBA (Chapitre 4). Les 
causes de cette diminution de la FBA après ajout de P, en particulier le rôle des champignons stimulés 
par les ajouts de P sur la dégradation des mousses, sont encore hypothétiques et il serait nécessaire de les 
étudier de manière plus approfondie. Les ajouts de Fe et S n’ont pas non plus démontré de limitation de 
la FBA. Une inhibition de la FBA a même été observée lorsque que les quantités de Fe et de S apportées 
étaient très importantes (Chapitre 4). Il est probable que, si les dépostions atmosphériques augmentent 
dans les régions étudiées plus au nord, la FBA y soit affectée de manière négative. 
Si les besoins en azote venaient à augmenter dans le futur, nous pouvons émettre l’hypothèse que le P ne 
serait pas le premier élément limitant de la FBA, le Mo étant déjà l’élément limitant à certaines périodes 
de la saison de croissance. De plus, les quantités de P présentes dans les mousses sont bien supérieures à 
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Contenu en nutriments en ppm mesuré par ICP-MS dans les différentes parties des carottes de sol 
prélevées sur les différents sites du transect. Avec nd pour les valeurs non détectées par ICP-MS, M qui 
correspond aux mousses, F pour l’horizon de fermentation des sols, H pour l’humus des sols, 0-20, 20-
40 et 40-60, les différentes parties de l’horizon minéral définies dans la partie 2.1.1. Les valeurs 
rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD 
 La Flamme Simoncouche 
Horizon M F H 0-20 20-40 40-60 M F H 0-20 20-40 40-60 
 ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm 






46 ± 1 61 ± 1 62 ± 1 70 ± 50 75 ± 54 44 







































































































































































17 ± 19 22 ± 24 27, 
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6 ± 7 10 ± 12 13,00 










104 ± 7 78 ± 59 50 ± 25 71 ± 18 48 


























































































Zn 60 ± 
3,3 






62 ± 6 52 ± 2 42 ± 14 8,2 ± 
4,4 
11 ± 7 12 










































Nd Nd 0,47 Nd Nd Nd Nd Nd Nd 































































































Pb 14 ± 
6,2 



















 La Tuque Lac Bouchette 
Horizon M F H 0-20 20-40 40-60 M F H 0-20 20-40 40-60 
 ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm 















































































































































































































73 ± 35 
100 ± 
35 






















































































































































































































Ba 71 ± 34 
111 ± 
89 













































































 Tirasse Lac France 
Horizon M F H 0-20 20-40 40-60 M F H 0-20 20-40 40-60 
 ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm ppm 
Na 31 ± 11 37 ± 15 41 ± 23 139 ± 7 144 ± 
24 
222 ± 1 26 ± 8 31 ± 6 35 ± 26 74 ± 20 65 ± 26 90 







































































































































































26 ± 41 54 ± 14 41 ± 44 44,75 


















34 ± 11 25 ± 21 62,94 





















































































Cu 4,1 ± 
3,0 

















Zn 32 ± 18 41 ± 20 43 ± 16 8 ± 0,1 10 ± 1 13 ± 1 62 ± 32 111 ± 
42 
45 ± 24 46 ± 4 48 ± 4 70 
As 0,28 ± 
0,12 




































































































Ba 19 ± 12 19 ± 10 49 ± 31 14 ± 5 13 ± 3 13 ±1,0 33 ± 23 75 ± 15 39 ± 37 19 ± 2 25 ± 3 21 
W 0,53 ± 
0,49 








Nd Nd Nd Nd Nd nd 












































 Lac Albanel 
Horizon M F H 0-20 20-40 40-60 
 ppm ppm ppm ppm ppm ppm 
Na 51 ± 23 32 ± 8 37 ± 12 47 ± 12 50 ± 18 47 
Mg 2493 ± 428 1973 ± 1354 3451 ± 2497 3545 ± 4869 3308 ± 3257 1115 
Al 1058 ± 540 697 ± 446 4367 ± 3669 4279 ± 3612 4736 ± 2310 15341 
P 811 ± 65 619 ± 135 860 ± 488 162 ± 133 241 ± 227 175 
K 2963 ± 1006 981 ± 209 289 ± 81 211 ± 128 291 ± 111 263 
Ca 8750 ± 3340 6271 ± 6923 14241 ± 11799 1491 ± 1223 1497 ± 1227 524 
Sc 0,33 ± 0,18 0,19 ± 0,09 1,5 ± 1,3 1,16 ± 0,99 0,95 ± 0,71 1,00 
Ti 109 ± 64 43 ± 29 136 ± 92 429 ± 249 497 ± 67 807 
V 3,3 ± 2,0 2,0 ± 1,3 4,9 ± 3,1 11 ± 6,6 19 ± 3,5 24,42 
Cr 2,2 ± 1,2 1,2 ± 0,78 4,6 ± 2,8 10 ± 10 11 ± 7,7 14,01 
Mn 825 ± 718 340 ± 345 978 ± 1457 163 ± 144 382 ± 334 228 
Fe 3035 ± 1781 1474 ± 834 5178 ± 3729 9358 ± 7828 13686 ± 7340 23834 
Co 0,81 ± 0,51 0,42 ± 0,28 1,6 ± 2,0 2,3 ± 2,5 2,67 ± 2,32 1,98 
Ni 3,0 ± 0,96 2,0 ± 0,77 3,9 ± 1,9 4,3 ± 4,9 5,4 ± 4,10 3,61 
Cu 7,0 ± 3,0 6,2 ± 2,3 7,7 ± 3,9 1,16 ± 0,60 1,5 ± 0,9 2,71 
Zn 58 ± 9 42 ± 12 25 ± 2 13 ± 9 16 ± 11 15 
As 0,79 ± 0,13 0,80 ± 0,41 2,1 ± 1,1 0,60 ± 0,13 1,6 ± 1,1 1,1 
Mo 0,22 ± 0,02 0,33 ± 0,20 0,63 ± 0,42 0,20 ± 0,07 0,47 ± 0,29 0,24 
Ag 0,058 ± 0,072 0,097 ± 0,075 0,51 ± 0,610 0,039 ± 0,033 Nd 0,007 
Cd 0,16 ± 0,027 0,44 ± 0,28 0,70 ± 0,61 0,057 ± 0,040 0,047 ± 0,015 0,15 
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Sb 0,095 ± 0,003 0,16 ± 0,069 0,23 ± 0,11 0,018 ± 0,002 0,025 ± 0,009 0,020 
Ba 30 ± 5 18 ± 6 51 ± 13 17 ± 2 20 ± 6 29 
W 0,087 ± 0,016 0,054 ± 0,040 0,047 ± 0,023 0,032 ± 0,016 0,051 ± 0,031 0,034 
Tl 0,082 ± 0,049 0,083 ± 0,059 0,11 ± 0,097 0,029 ± 0,016 0,038 ± 0,010 0,048 






Coefficients de transfert calculés à partir des carottes de sol prélevées à Tirasse, voir partie 2,5,2 pour les 
calculs, Les valeurs rapportées sont la moyenne de 3 réplicas ± SD, 
 
L M F H H 0-20 
Na 12 25 ± 
6 
12 ± 3,9 6,8 ± 0,75 0,75 0 
Mg 25 70 ± 
45 
11 ± 2,5 5,9 ± 5,8 5,8 0 
Al 0,20 1,2 ± 0,80 1,1 ± 1,0 1,3 ± 1,0 1,0 0 
P 55 169 ± 97 52 ± 49 20 ± 1 11 0 




251 ± 348 348 0 
Ca 425 351 ± 124 56 ± 33 25 ± 18 18 0 
Sc nd Nd Nd 2,6 ± 1,2 1,2 0 







Cr 1,3 4,3 ± 3,2 1,6 ± 0,7 1,5 ± 0,88 0,88 0 
Mn 456 1046 ± 
588 
91 ± 68 14 ± 12 12 0 





Co 4,4 9,8 ± 11 4,9 ± 2,0 5,5 ± 1,0 1,0 0 
Ni 298 46 ± 30 28 ± 3 23 ± 12 12 0 
Cu 108 127 ± 73 679 ± 470 411 ± 305 305 0 
Zn 225 341 ± 170 206 ± 94 127 ± 20 20 0 
As nd Nd 30 ± 15 36 ± 2 2 0 
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Mo 12 20 ± 6,1 22 ± 3,4 23 6,4 6,4 0 
Ag 25 Nd Nd 108 54 54 0 
Cd 105 128 ± 58 190 ± 72 196 ± 74 74 0 
Sb 206 382 ± 171 466 ± 67 458 ± 83 83 0 
Ba 54 96 ± 25 56 ± 11 73 ± 20 20 0 
W 108786 Nd 212 ± 70 Nd nd 0 
Tl 130 272 ± 56 166 ± 131 62 ± 51 51 0 
Pb 41 42 ± 17 180 ± 12 233 ± 35 35 0 
 
